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 RESUME 
La feuillaison d’Acacia tortilis a été suivie dans le Nord-Ferlo au Sénégal au cours 
des années 1995 à 1998 par une méthode visuelle globale à l’échelle du houppier. En 1997 
et 1998, un suivi quantitatif de la démographie foliaire a été appliqué à l’échelle d’un 
faisceau moyen par une description des unités de croissance. Les années 1996 et 1997 avec 
145 mm de pluies chacune présentent un déficit de 49 % par rapport à la moyenne 
pluviométrique interannuelle de 282,4 mm établie pour la zone. Les années 1995 et 1998 
avec respectivement des pluviosités de 229 et 261 mm présentent des déficits respectifs de 
19 % et 8 %. L’irrigation effectuée en 1998 permet de considérer cette année comme 
favorable. L’impact d’un déficit hydrique sur la feuillaison d’Acacia tortilis a alors été 
apprécié. 
Les résultats obtenus montrent que la durée de pleine feuillaison est d’autant plus 
réduite que l’année reçoit moins de précipitations. En effet, elle se maintient durant 170 
jours pour l’année 1995 et 210 jours pour l’année 1998. Au cours des années 1996 et 1997 
qui ont été les moins pluvieuses, la durée de pleine feuillaison a été respectivement de 96 
et de 130 jours. Cette réduction de la durée de pleine feuillaison se traduit à l’échelle du 
faisceau moyen de référence par une diminution environ du 1/3 de la surface foliaire verte 
et dans les mêmes proportions du nombre de feuilles. La surface foliaire unitaire moyenne, 
comprise entre 0,6 et 2 cm², n’a quant à elle pas présenté de variations significatives. Les 
variations de surface foliaire n’ont également pas été significatives à l’échelle de l’unité de 
croissance. 
La réduction de la surface foliaire à l’échelle du faisceau moyen de référence est 
due à une feuillaison moins intense sur les unités de croissance apparues en année 
déficitaire en comparaison à leur homologues apparues en année favorable. Le phénomène 
est amplifié par une longueur cumulée des nouvelles unités de croissance feuillées 6 fois 
moins importante en année déficitaire. Cette dernière est le résultat de la formation d’un 
nombre moins important de nouvelle unités de croissance en année déficitaire. 
 
Mots clés : Acacia tortilis, architecture, déficit hydrique, démographie foliaire, feuillaison, 
Sahel, surface foliaire, unité de croissance. 
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 ABSTRACT 
Leafing of Acacia tortilis was monitored in the Nord-Ferlo in Senegal from 1995 to 
1998 by a global method at the scale of the canopy. In 1997 and 1998, a more quantitative 
follow-up by an accurate observation of single units of extension and the use of an average 
branch of reference was also carried out. The years 1996 and 1997, with 145 mm of 
rainfall each one, had 49 % deficit compared to the long-term mean (282,4 mm) 
established for the zone. The years 1995 (229 mm) and 1998 (261 mm) had respectively 
19 % and 8 % deficit. The irrigation carried out in 1998 made it possible to consider this 
later as favourable. The impact of water deficit on Acacia tortilis leafing was investigated. 
The results show that the duration of full leafing is more reduced than the rainy 
season receives less rains. Indeed, it is maintained during 170 days in 1995 and 210 days in 
1998. During the years 1996 and 1997 which were the least rainy, the duration of full 
leafing was respectively 96 and 130 days. The reduction of the duration of full leafing is 
translated at the scale of average branch by a reduction of around 1/3 of the green leaf area 
and in the same proportions of the leaves number. Average unit leaf area, between 0,6 and 
2 cm², was not significantly different between the year with deficit and the favourable one. 
It is the same for the units of extension appeared before the beginning of the observations. 
The reduction of the leaf area at the scale of the branch is due to a less significant leafing 
on the new units of extension appeared in the year with deficit in comparison with their 
counterparts appeared in favourable one. The phenomenon is amplified by a less 
significant length 6 times of the new units appeared in the year with deficit. 
 
Keywords : Acacia tortilis, architecture, leafing, phenology, Sahel, leaf area, leaf 
demography, unit of extension, water deficit. 
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 INTRODUCTION 
Le Sahel est une zone aride à forte variabilité de la répartition spatio-temporelle des 
pluies (LE HOUEROU, 1989) associée à des cumuls annuels généralement faibles (entre 100 
et 600 mm). L’eau demeure ainsi pour une grande partie de l’année, l’un des facteurs 
limitants les plus importants. Il y a alors nécessité pour les végétaux d’économiser l’eau en 
limitant les pertes par transpiration. Ces dernières se font essentiellement par la feuille qui 
détermine la surface transpirante. De plus, elle peut moduler sa conductance stomatique 
suivant la disponibilité en eau du sol avec comme conséquence majeure une variation au 
niveau des flux de sève. Ces différents aspects du fonctionnement sont abordés dans le 
cadre de « l’Opération Acacia » qui est un programme basé au sein du laboratoire 
d’écologie végétale de l’IRD. Le but visé par « l’Opération Acacia » est de caractériser le 
fonctionnement hydrique saisonnier des acacias sahéliens et de préciser l’impact des 
fluctuations pluviométriques. La modélisation fonctionnement hydrique et principalement 
de la transpiration saisonnière nécessite cependant une connaissance précise de la 
dynamique de la surface foliaire. 
Acacia tortilis (Forsk.) Hayne, considéré par NONGONIERMA (1977) comme la plus 
xérophile des angiospermes arborescents, constitue un matériel de choix pour une étude de 
la feuillaison. Son caractère pseudo-sempervirent (BREMAN & KESSLER, 1995) avec des 
périodes de pleine et de basse feuillaison consécutives à une perte des feuilles pendant une 
période courte de l’année (DE BIE et al., 1998) constitue un critère qui rend aisé 
l’appréciation des variations des phases de feuillaison. Pour ce qui nos concerne, nous 
considérons Acacia tortilis comme type fonctionnel d’espèce. 
Les résultas antérieures montrent qu’à l’échelle saisonnière, la feuillaison d’Acacia 
tortilis se déroule entre avril et janvier et la défeuillaison pendant la saison sèche (entre 
février et juin), exceptionnellement pendant la saison des pluies NONGONIERMA (1979), il 
reste toutefois à préciser l’influence d’un gradient de régime hydrique. Certains travaux 
intégrant des données climatiques et édaphiques ont porté sur des périodes relativement 
courtes (une année en général), ne permettant pas de mettre en évidence la variabilité 
interannuelle de la feuillaison et l’influence des précipitations (DIOUF, 1996 ; AKPO, 1997). 
Dans d’autres cas, les études ont été menées dans des bioclimats très différents du Sahel 
(HALEVY & ORSHAN, 1973) comme dans le Negev. 
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En condition de déficit hydrique et dans le cas général, l’initiation de la feuillaison 
est d’autant plus tardive que l’année reçoit moins de précipitations (POUPON, 1979) et la 
production foliaire de plusieurs végétaux à Fété Olé au Sénégal est en moyenne trois fois 
inférieure en année sèche (33 mm) en comparaison à une année à pluviosité normale (200 
mm) (BREMAN & KESSLER ; 1995). Cependant certains aspects quantitatifs des modalités 
de variations de cette feuillaison comme la surface foliaire, la dynamique de 
renouvellement des feuilles etc restent à préciser. Plus spécifiquement chez Acacia tortilis, 
on note en condition de déficit hydrique il y a réduction de la durée de pleine feuillaison, 
réduction qui est d’autant plus importante que le déficit hydrique est plus sévère 
(GOUDIABY, 1998). À partir de cette constatation, l’hypothèse de la réduction de la surface 
foliaire verte d’A. tortilis paraît la plus plausible. 
Le travail que nous nous proposons alors de mener dans cette présente étude porte 
sur la feuille (fig. 1) et ses caractéristiques morphologiques physiques, physiologiques ou 
simplement en tant qu’entité du système vivant ; éléments essentiels pour une meilleure 
compréhension des mécanismes d’adaptation à long terme à la contrainte hydrique. Nous 
avons alors mené une étude in situ d’une part qualitative et d’autre part quantitative de la 
feuillaison d’A. tortilis au cours d’années présentant des variabilités pluviométriques. La 
démarche adoptée (fig. 2) s’articule alors autour de 4 axes. Ils ont trait à : 
La zone d’étude, ses caractéristiques climatiques et édaphiques ainsi que sa 
végétation naturelle qui seront exposé dans le premier chapitre, suivie de la définition d’un 
certain nombre d’entités botaniques utilisées au cours de l’étude 
Ensuite une description complète d’A. tortilis est effectuée dans le deuxième 
chapitre. Les méthodes d’étude qualitatives et quantitatives utilisées sont aussi précisées. 
Le troisième chapitre présente les principaux résultats obtenus. Ces derniers seront 
analysés et discutés dans le chapitre suivant qui cadrera aussi notre étude dans 
l’« opération Acacia ». Une conclusion générale et des recommandations couronnent 
l’étude. 
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Figure 1. Cadre conceptuel d’analyse. 
 
 
Figure 2. Schéma d’analyse de la feuillaison d’Acacia tortilis. 
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 CHAPITRE I 
 État des connaissances et site d’étude 
1. État des connaissances sur Acacia tortilis 
1.1. Position systématique et taxonomie d’Acacia tortilis 
1.1.1. Position systématique 
— Embranchement : Spermaphytes 
— Sous-embranchement : Angiospermes 
— Classe : Dicotylédones 
— Sous classe : Dialypétales 
— Série : Caliciflores 
— Ordre : Rosales 
— Super-famille : Légumineuses 
— Famille : Mimosacées 
— Genre : Acacia 
— Espèce : tortilis 
1.1.2. Taxonomie 
Acacia tortilis (Forsk.) Hayne possède quatre (4) sous-espèces dont deux renferment 
chacune deux (2) variétés (ROSS, 1979 ; FAGG & GRAVES, 1990) qui sont les suivantes : 
— subps. tortilis ; 
— subps. raddiana (Savi) Brenan var. raddiana ; 
— subps. raddiana (Savi) Brenan var. pubescens A. Chev. ; 
— subps. spirocarpa (Hochst. ex A. Rich.) Brenan var. spirocarpa ; 
— subps. spirocarpa (Hochst. ex A. Rich.) Brenan var. crinita Chiov. ; 
— subps. heterocantha (Burch.) Brenan. 
État des connaissances et présentation du milieu 
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Au Sénégal, on rencontre uniquement Acacia tortilis (Forsk.) Hayne subsp. raddiana 
(Savi) Brenan var. raddiana
1
. Notre étude porte sur cette dernière. NONGONIERMA (1977) 
propose la création de la nouvelle variété flava A. Nongo. qui se différentie de la variété 
raddiana par la présence de feuilles et de fleurs pendant toute l’année et à fleurs de couleur 
jaune ne fructifiant en aucun moment (6 ans d’observations). 
1.2. Répartition et écologie 
1.2.1. En Afrique et dans le reste du monde 
A. tortilis se retrouve en Afrique du Sénégal et de la Mauritanie à la Mer Rouge en 
passant par le Sahara et la Tunisie (AUBREVILLE, 1937). Dans l’hémisphère Nord, la limite 
sud de l’aire de distribution va de Saint-Louis du Sénégal au Sud du lac Tchad, ligne 
correspondant à l’isohyète 500 mm et marquant la limite du Sahara. Au-delà, seuls des 
individus isolés sont trouvés. Dans l’hémisphère Sud, A. tortilis a été signalé en Afrique du 
Sud (WHITE, 1983). En dehors de l’Afrique, on le retrouve au Moyen-Orient (VON 
MAYDELL, 1986). 
1.2.2. Au Sénégal 
La figure 3 est une carte de répartition d’A. tortilis au Sénégal établie par DIOUF & 
GROUZIS (1996). A. tortilis s’étend environ sur les 2/3 du territoire dans la bande située 
d’une part entre les parallèles Nord 13°30’ et 16°30’ et d’autre part entre les méridiens 
Ouest 12°06’ et 16°53’. Sur la côte occidentale, elle atteint la mer. Alors qu’elle constitue 
des populations denses sur les sables du quaternaire à l’Ouest et au Nord du territoire, elle 
est relativement rare et se présente souvent à l’état d’individus isolés dans les autres parties 
de son aire de distribution. 
 
                                                 
1
 Acacia tortilis (Forsk.) Hayne subsp. raddiana (Savi) Brenan var. raddiana sera désigné par A. tortilis. 
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Figure 3. Carte de répartition naturelle d’A. tortilis au Sénégal (DIOUF & GROUZIS, 1996). 
1.3. Ethnobotanique 
Toutes les parties d’A. tortilis sont utilisées. Il fournit un excellent bois de feu et de 
charbon avec un haut pouvoir calorifique. Exploités en révolution décennale, les arbres 
donnent 10 à 100 kg de bois de feu par pied. Il contribue aussi avec ses piquets et ses 
perches au ravitaillement en bois d’œuvre pour la construction et les clôtures. Le liber sert 
dans la confection de liens (VON MAYDELL, 1986). 
Les jeunes branches, surtout quand elles sont chargées de fruits, sont appréciées du 
bétail et constituent un fourrage de bonne qualité. CROZE (1974) note en Tanzanie une 
consommation préférentielle d’A. tortilis par les éléphants en comparaison à Acacia 
senegal (L.) Del. Une grande quantité de tanin est contenue dans l’écorce. Celle-ci est 
utilisée comme vermifuge mais également dans le traitement de certaines affections de la 
peau tels que les œdèmes et les dermatoses allergiques. Les racines servent à faire des 
manches de lance (BERHAUT, 1975). 
Son adaptation à la sécheresse en fait une essence de choix dans les activités de 
reforestation des zones arides à hyper-arides. C’est le cas en Inde où il a fait ses preuves à 
grande échelle pour fixer les dunes (VON MAYDELL, 1986). 
1.4. Architecture végétale : principe et définition de quelques 
concepts 
1.4.1. Phase phénologique et croissance 
La phase phénologique ou phénophase individualise une durée de croissance ou de 
développement comprise entre plusieurs étapes particulières dénommées stades. Le cycle 
État des connaissances et présentation du milieu 
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phénologique est l’intervalle de temps allant de l’établissement de la phénophase à sa fin. 
Dans le cas de la feuillaison il s’agit de l’intervalle de temps allant du début à la fin de la 
feuillaison. La caractérisation graphique des phases phénologiques est désignée par le 
terme de phénogramme. 
La méthode d’étude quantitative est basée sur des caractéristiques architecturales. Il 
importe alors de préciser : 
— la définition d’un certain nombre d’entités botaniques (BOUCHON et al., 1997) ; 
— les différents types de relations les liant. 
1.4.2. Croissance continue ou rythmique 
1.4.2.1. Croissance continue 
L’organogenèse et l’allongement sont ininterrompus tout au long de la croissance. 
Dans certains cas on peut noter certaines fluctuations qui sont toujours de faible amplitude. 
Ces variations du fonctionnement sont liées aux facteurs du milieu. 
1.4.2.2. Croissance rythmique (notions de mono et polycyclisme) 
On parle de croissance rythmique lorsque le méristème apical des tiges présente des 
périodes d’activité de division cellulaire séparées par des périodes de repos. Chaque vague 
d’allongement correspond à un « flush » ou cycle et se caractérise par la mise en place 
d’une unité de croissance. 
Le monocyclisme désigne la formation d’une unité de croissance (un cycle) par 
année alors que le polycyclisme celle de plusieurs unités de croissance (plusieurs cycles) 
au cours d’une même année. 
1.4.3. Unité de croissance 
Chaque phase d’allongement dans le cas des espèces à croissance rythmique débute 
par l’ouverture des cataphylles qui protègent le méristème terminal au repos, puis se 
poursuit par la mise en place de feuilles assimilatrices. Après l’émission de plusieurs 
feuilles, l’allongement de la tige s’arrête. La portion de tige mise en place au cours d’une 
phase d’allongement ininterrompue est appelée « unité de croissance » (UC). Dans la 
nature et de façon pratique, les unités de croissance peuvent être identifiées par des 
marqueurs morphologiques du mode de croissance. Ces marqueurs peuvent être des 
cataphylles des bourgeons ou leurs cicatrices qui déterminent des entre-nœuds 
État des connaissances et présentation du milieu 
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généralement plus réduits. Parfois comme c’est le cas chez A. tortilis les unités de 
croissance sont séparées par des étranglements formant des bourrelets. 
1.4.4. Axe 
L’axe est un organe globalement cylindrique ou conique terminé par une partie 
embryonnaire : le méristème apical. Il constitue la structure élémentaire couramment 
utilisée pour la description de l’architecture aérienne d’une plante. Il est défini comme 
l’ensemble des éléments d’une plante construit à partir du fonctionnement du méristème 
apical. Il débute dans sa partie basale par les premiers entre-nœuds fabriqués par le 
fonctionnement du méristème apical et se termine dans sa partie distale, soit par la 
mortalité naturelle ou accidentelle du méristème édificateur, soit par sa transformation 
(floraison, épine, vrille, parenchymatisation etc.). En ce sens il se distingue facilement de 
la notion d’unité puisque cette dernière ne constitue qu’une partie d’un axe, généralement 
limitée par les arrêts de croissance. Dans le cas de l’unité, le méristème peut dormir, mais 
il n’est pas mort et garde intact sa capacité de produire de nouvelles unités lors d’une 
nouvelle vague de croissance, alors que l’axe est obligatoirement délimité par l’incapacité 
du méristème terminal de produire de nouvelles entités. 
1.4.5. Ramification, notion de faisceau et de réitération 
La ramification est le fait qu’une unité morphologique du corps (du végétal) donne 
naissance à une ou plusieurs unités nouvelles de même nature fondamentale qu’elle-même. 
En principe, l’unité génératrice et les unités apparues restent associées en un ensemble dit 
système ramifié, rameau ou faisceau (fig. 4). 
Tout système ramifié peut ainsi être décrit par la notion d’ordre de ramification. Par 
définition le premier axe porteur correspond à l’axe d’ordre 1, tandis que les axes qu’il 
porte sont qualifiés d’ordre 2. Plus généralement les axes portés par les axes d’ordre « n » 
seront qualifiés d’axes d’ordre « n+1 » et seront donc le résultat de « n » ramifications 
successives. Dans la plupart des cas, le processus de ramification aboutit à une 
différentiation morphologique entre entité porteuse et entité portée et un axe d’ordre « n » 
aura les caractéristiques morphologiques différentes d’un axe d’ordre « n+1 ». De façon 
pratique, il est possible d’attribuer un numéro d’ordre aux différents axes car ces derniers 
sont non seulement isolés mais sont reconnaissables par le fait qu’ils sont incapables de 
produire de nouvelles unités au niveau de leur apex. 
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Le système de ramification aboutit toujours à un stade architectural relativement 
stable et fortement hiérarchisé au niveau duquel il est possible de distinguer un nombre fini 
de catégories d’axes différentiables entre elles par des caractéristiques morphologiques et 
fonctionnelles. Il s’agit d’un faisceau qualifié d’unité architecturale car étant la plus petite 
réplique de l’architecture de l’arbre. La duplication de l’unité architecture constitue la 
réitération que nous appelons faisceau moyen de référence. 
La surface foliaire du faisceau peut être obtenue avec une grande précision en 
cumulant celle des différents axes feuillés constitutives du faisceau. Lorsqu’il est ramené à 
l’unité de longueur il présente un rapport strictement identique à celui de l’individu pris en 
entier. Il s’agit alors d’une méthode de simplification de l’étude du fonctionnement des 
végétaux. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figure 4. Arbre adulte théorique montrant des rameaux réitérés (faisceaux) présentant des 
unités de croissance d’ordres 1, 2, 3 et 4 notées respectivement n-4, n-3, n-2 et n-1. 
 
2. Site d’étude 
Le site d’étude est localisé au Nord du Sénégal dans la région naturelle du Ferlo qui 
correspond au Sahel sénégalais (fig. 5). Il est localisé plus précisément à la limite de la 
réserve sylvo-pastorale de Soghobé (16°34’ 91’’ N, 15°41’37’’ O) à environ 20 km au sud 
de Dagana, 125 km de la mer et à 400 km de Dakar. Il est à proximité d’un village maure 
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du nom de Souilène ou Keur Mor Ibra et appartient à la zone sahélienne sensu stricto (LE 
HOUEROU, 1989). 
 
Figure 5. Localisation géographique du Ferlo et de la station d’étude de Souilène adaptée 
de SHARMAN (1982). 
 
2.1. Les saisons dans le Ferlo 
Du fait de sa situation géographique, le Ferlo est soustrait de l’influence océanique et 
le climat est nettement continental. Les populations Peuls du Sahel ont établi un calendrier 
dans lequel elles reconnaissent 5 saisons basées sur la température, la disponibilité en eau 
et la phénologie des arbres et de l’herbage (NAEGELE, 1971). Ces saisons sont les 
suivantes : 
— dabundé pour désigner la saison sèche fraîche (décembre à janvier) ; 
— tchiedio ou saison sèche chaude (février à mai) ; 
— setsellé correspondant à la saison pré-pluvieuse (juin) ; 
— ndunggu correspondant à la saison des pluies (juillet à septembre) ; 
— kaulé ou saison post-pluvieuse (octobre et novembre). 
Cependant deux grandes saisons se distinguent nettement du point de vue climatique 
comme en général dans le Sahel : 
— la saison pluvieuse ; 
— la saison sèche. 
État des connaissances et présentation du milieu 
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2.1.1. Saison pluvieuse 
La saison pluvieuse est brève, irrégulière, incertaine et généralement réduite aux 
mois de juillet, août et septembre (POUPON, 1979). Le régime pluviométrique dépend 
essentiellement du front intertropical issu de l’interaction des deux masses d’air : 
— l’air tropical continental ou Harmattan qui est une masse d’air chaude et sèche 
venant de l’Est et du NE ; 
— l’air tropical maritime ou Mousson fortement influencé par l’anticyclone de 
Sainte Hélène et d’orientation SO-NE. 
La moyenne des pluviosités annuelles réparties sur 16 à 25 jours de pluies à partir de 
la station de référence de Dagana (environ à 20 km de la zone d’étude) pour la période 
allant de 1918 à 1990 est de 282,4 mm (AKPO, 1992). La forte variabilité de la chronique 
est exacerbée par les années exceptionnellement sèches (1983, 1984). Le coefficient de 
variation est en effet élevé (37 %) et l’année 1970 marque le début d’une série de 
pluviosités déficitaires (AKPO, 1992). Pour la période allant de 1921 à 1974, l’année la plus 
sèche (1972) a eu un cumul de 79,5 mm et la plus humide (1933) un cumul de 795 mm à 
partir d’une station de référence de Dagana (CORNET, 1976). 
L’évapotranspiration potentielle journalière décroît avec la saison des pluies par 
rapport aux valeurs affichées pendant la saison sèche chaude. L’humidité atmosphérique 
passe par un maximum (73 %) en septembre. 
Au niveau du Ferlo sableux, il n’existe pas de réseau hydrographique organisé. L’eau 
des pluies qui alimente les mares d’eau temporaires peut y rester 1 à 5 mois constituant des 
points d’abreuvement (BARRAL et al., 1983). 
2.1.2. Saison sèche 
La saison sèche s’étend d’octobre à juin et se caractérise par de fortes fluctuations de 
température qui permettent de la distinguer en saison sèche fraîche et chaude. 
2.1.2.1. Saison sèche fraîche 
La saison sèche fraîche va de novembre à février. Il est noté pendant ces quatre mois 
les températures les plus basses de l’année. Ces dernières présentent une moyenne annuelle 
comprise entre 19 °C et 21 °C. La moyenne minimale du mois le plus froid (janvier) ne va 
pas en dessous de 13 °C-15 °C (LE HOUEROU, 1989). 
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2.1.2.2. Saison sèche chaude 
La saison sèche chaude concerne la période allant de mars à mai et se caractérise par 
des températures élevées. La moyenne annuelle maximale varie entre 35 °C et 38 °C. La 
moyenne mensuelle maximale croît de 38 à 44 °C entre le mois de mai et celui de juin (LE 
HOUEROU, 1989). 
De façon générale, l’insolation journalière moyenne est de 8 à 11 h.j-1 c’est à dire 70 
à 90 % du potentiel astronomique pendant la saison sèche contre seulement 50 à 60 % 
pendant la saison pluvieuse (LANDSBERG et al., 1965). Le minimum d’humidité relative se 
situe journellement entre 10 et 20 % en saison sèche (CORNET & POUPON, 1978). 
2.2. Conditions édaphiques 
2.2.1. Géologie 
La région d’étude appartient au bassin sénégalo-mauritanien qui a connu au cours de 
son histoire géologique deux transgressions marines séparées par deux épisodes 
continentaux. La première transgression est d’âge Paléozoïque et va du Cambrien au 
Gotlandien, elle est à l’origine de larges dépôts spécialement localisés à l’Ouest. Toutefois, 
il n’y aurait pas de dépôts au niveau du Paléozoïque supérieur et du Mésozoïque inférieur. 
Le premier épisode continental est caractérisé par des dépôts continentaux d’âge 
Mésozoïque moyen, il s’agit du continental intercalaire. La seconde transgression marine 
est d’âge Crétacé supérieur et va du Cénomanien au Danien. Elle est suivie par la 
transgression d’âge Paléogène. Enfin la dernière phase est caractérisée par des dépôts 
continentaux. Ce dernier épisode continental va de l’Oligocène à l’Eocène et est désigné 
communément sous le nom de Continental Terminal (FURON, 1950). Sur ce se dernier sont 
déposé des formations ferrugineuses compactes de 1 à 2 m d’épaisseur, le tout recouvert de 
dépôts fluvio-lacustres de 5 à 40 m d’épaisseur, plus ou moins latéritiques / ferralitiques 
(LE HOUEROU, 1989). 
2.2.2. Géomorphologie 
Les formations de dunes de sables ou séno en Peul incluent trois unités 
géomorphologiques. La plus ancienne est « anté-inchirienne » et serait probablement âgée 
de 50 000 à 60 000 ans BP. Il s’agit d’un erg vieux, uni et nivelé de 1 à 5 m d’épaisseur 
que les géologues appellent communément « covering sand ». 
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Le système ogolien ou « dunes rouges », âgé de 15 000 à 10 000 ans BP, est 
constitué de rides asymétriques ou tulle en Peul. Haut de 10 à 30 m, long de 20 à 50 km et 
large de 0,5 à 5 km, elles sont distantes les unes des autres de 1 à 5 km. Ces rides sont 
orientées selon la direction NE–SO, l’orientation des principaux vents continentaux et de 
l’harmattan. Les dunes ogoliennes ont été localement remaniées en très petites dunes 
paraboliques d’orientation NNE-SSO. Aussi appelées dunes transverses, elles sont 
approximativement âgées de 7 500 ans. 
La couverture sableuse peut présenter des épaisseurs de 50 m à 100 m. Les rides sont 
séparées par des dépressions longitudinales argileuses à engorgement temporaire, qui 
peuvent occasionnellement être calcaires et localement désignées par les Peuls sous le nom 
de baldiol. Ces derniers sont des lits dans lesquels peuvent se développer pendant la saison 
des pluies des mares d’eau temporaires. 
2.3. Sols 
La zone d’étude appartient au Ferlo sableux qui constitue selon BARRAL et al. (1983) 
une unité naturelle couvrant environ 10 000 km
2
. Elle est couverte de dunes fossiles de 
l’ère quaternaire, au relief peu accusé. Des sols ferrugineux profonds se sont ensuite 
développés sur ces anciens ergs. 
Les sols sableux des systèmes dunaires sont neutres à faiblement acides 
5,8 < pH < 7,2. Ils contiennent 90 à 95 % de sable grossier et 3 à 5 % d’argile dans les 
couches supérieures d’une part et 80 à 90 % de sable fin, 8 à 10 % d’argile dans les 
couches inférieures d’autre part. Leur teneur en Fe2O3 est de l’ordre de 1,5 à 3 %. Ces sols 
sont saturés de cations Ca
2+
 et Mg
2+
. Ils sont déficients en azote avec des teneurs de 0,1 à 
0,4 ‰ et en P (0,05 à 0,15 ‰). L’évolution de la teneur en carbone montre une diminution 
très rapide en passant de 2,1 ‰ pour la strate 0,1 m à 1 ‰ à 1 m de profondeur (FOURNIER, 
1993). 
2.4. Ressources en eau 
L’eau du sol est contenue dans trois nappes aquifères dont la première, constituée par 
la nappe maestrichienne (la plus profonde), a été découverte en 1938. Celle-ci couvre une 
surface de plus de 100 000 km
2
 avec une réserve hydrique évaluée à environ 5.10
12
 m
3
. 
La seconde nappe aquifère est discontinue et est de moindre importance. D’une 
profondeur de 30 à 100 m, elle est localisée à la base des dépôts du Continental Terminal. 
C’est probablement cette nappe que des sondages effectués par l’équipe du laboratoire 
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d’hydrologie de l’université de Dakar ont mis en évidence (entre 31 et 34 m de 
profondeur). 
La dernière nappe aquifère est superficielle et est présente à la base du Pléistocène 
sableux au contact des derniers dépôts fluvio-lacustres. Il s’agit d’une nappe phréatique 
sporadique d’importance minime (LE HOUEROU, 1989), liée à la pluviosité de l’année. 
3. Végétation 
D’un point de vue physionomique, la couverture végétale de la zone d’étude se 
présente sous forme d’un tapis continu de plantes herbacées piqueté d’arbres et d’arbustes, 
ces derniers étant prédominants. Il s’agit d’une savane arbustive à Acacia tortilis (Forsk.) 
Hayne, Balanites aegyptiaca (L.) Del. et Boscia senegalensis (Pers.) Lam. La densité 
moyenne des ligneux du peuplement en bon état est évaluée à 124 ind.ha
-1
. Pour les 3 
espèces, la proportion d’individus et le recouvrement des couronnes au sol sont 
respectivement de 22 % et 24 %, 31 % et 13 %, 44 % et 2 %. Le recouvrement ligneux est 
estimé à 37 % (AKPO, 1992). Les arbres et arbustes fréquemment épineux ne forment 
jamais une strate continue. La richesse spécifique de la flore du Nord-Ferlo est faible et ne 
comporte que 101 espèces de phanérogames (BOURLIERE, 1974). 
Parmi cette végétation ligneuse, notre étude porte spécifiquement sur A. tortilis que 
nous vous présenterons dans le chapitre suivant de même que les méthodes d’étude 
utilisées. 
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 CHAPITRE II 
 Matériel et méthodes 
1. Matériel 
1.1. Description de la végétation de la zone d’étude 
Un inventaire floristique effectué au niveau de la station d’étude est présenté 
ci-après : 
1.1.1. Strate arborée et arbustive 
Acacia senegal (L.) Del. 
Acacia tortilis (Forsk.) Hayne subps. raddiana (Savi) Brenan var raddiana 
Adansonia digitata L. 
Balanites eagyptiaca (L.) Del. 
Boscia senegalensis (Pers.) Lam. 
Combretum glutinosum Perr. Ex. Poir. 
Commiphora africana (A. Rich.) Engl. 
Euphorbia balsamifera Ait. 
Guiera senegalensis J. F. Gmel. 
Leptadenia pyrotechnica (Forsk.) Decne. 
Maerua crassifolia Forsk. 
Sclerocarya birrea (A. Rich.) Hochst. 
Zizyphus mauritiana Lam. 
1.1.2. Strate herbacée annuelle 
Achyranthes argentea Lam. 
Alysicarpus ovalifolius J. Léon. 
Aristida mutabilis Trin. et Rupr. 
Boerhaavia erecta L. 
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Cassia obtusifolia L. 
Cenchrus biflorus Roxb. 
Cocculus pendulus (J.R. et G. Forst.) Dielz 
Cuscuta hyalina Roth. 
Digitaria horizontalis Willd. 
Eragrostis tremula Hochst. ex. Steud. 
Gynandropsis gynandra DC 
Heliotropium bacciferum Forsk. 
Ipomoea coptica (L.) Roth 
Merremia eagyptiaca (L.) Urban 
Mollugo nudicaulis Lam. 
Momordica balsamina L. 
Pancratium trianthum Herbert 
Sesuvium portulacastrum (L.) L. 
Schoenefeldia gracilis Kunth. 
Tragus bertenonianus Schuet. 
Tribulus terrestris L. 
Urginea indica (Roxb.) Kunth. 
Zornia glochidiata Reichb. ex. DC. 
1.2. Description d’A. tortilis 
Acacia tortilis (fig. 6) est une espèce ligneuse de 4 à 21 m de haut dont les jeunes 
rameaux et feuilles sont glabres ou pseudo-glabres, de même que les gousses ; l’écorce 
fissurée est de couleur grise à noire (BRENAN et al., 1959). L’arbre présente un port typique 
en forme de parapluie renversé qui le distingue aisément au loin des autres arbres. La 
projection au sol de la couronne présente une moyenne de 17 m² chez les individus de plus 
de 0,5 m de haut (BREMAN & KESSLER, 1995). 
Les feuilles bipennées alternes sont formées d’un rachis long de 4 à 6 cm portant 3 à 
5 paires de pinnules longues de 2 à 3 cm deux pinnules terminales sont très rapprochées et 
les autres sont distantes de 10 mm environ. Le pétiole, long de 10 à 15 mm, porte parfois 
une glande, au-dessus, avant la première paire de pinnules. A la base du pétiole, se 
présentent deux épines jumelées, parfois courtes et légèrement courbes, parfois droites, 
acérées, blanchâtres, longues de 2 à 5 cm. Les fleurs, d’un blanc crème, sont en forme de 
capitules larges de 7 à 10 mm et sont disposées au sommet d’un pédoncule long de 15 à 30 
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mm. Ces pédoncules peuvent être groupés par 2 ou 3 à l’aisselle des feuilles (BERHAUT, 
1975). 
Les gousses sont typiquement spiralées ; elles ont 10 à 15 cm de long et 5 mm de 
large, vertes dans la jeunesse et brun clair à maturité. Elles contiennent jusqu’à 10 graines 
brunes ovales avec sur les deux côtés larges une concavité ovale foncée (VON MAYDELL, 
1986). 
 
Figure 6. Individu adulte d’A. tortilis avec son port typique en forme de parapluie 
renversé. 
1.3. La feuille et ses différents paramètres 
A. tortilis possède des feuilles composées, constituées d’un pétiole et d’un rachis 
bien différentiés. Pour des raisons de commodité nous désignerons l’ensemble constitué 
par le pétiole et le rachis sous le nom de « pétiole ». 
 
La surface foliaire unitaire représente la surface foliaire d’une feuille adulte. Elle 
englobe aussi bien la surface du limbe, du rachis, du pétiole et de la gaine. 
 
La surface foliaire d’une unité de croissance désigne la surface foliaire de l’unité 
de croissance considérée. Elle est le résultat de l’effet cumulatif des surfaces foliaires 
unitaires des feuilles portées par l’unité de croissance. Elle peut être rapportée à l’unité de 
longueur et on parle dans ce cas de surface foliaire par unité de longueur de l’unité de 
croissance concernée. 
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La surface foliaire d’un faisceau moyen représente la surface foliaire du faisceau 
obtenue en cumulant les surfaces foliaires des unités de croissance portées par le faisceau 
considéré. 
 
La surface foliaire d’un houppier représente la surface foliaire totale d’un individu 
considéré. Elle pourrait être obtenue en cumulant la surface foliaire de tous les faisceaux 
de l’individu considéré. 
1.3.1. Surface foliaire réelle 
La surface foliaire est mesurée avec précision au laboratoire grâce à un planimètre 
(Delta-T Devices LTD, Cambridge, England) associé à une caméra de télévision standard, 
un moniteur et une table lumineuse (photo ). Le planimètre mesure la surface foliaire de 
tout objet ou toute silhouette qui peut être visualisé suivant un contraste élevé par la 
caméra. 
Le principe des mesures est basé sur le fait que la caméra, par un système de 
balayage, photographie l’objet bande par bande jusqu’à la formation complète de l’image, 
mettant 1/25 de seconde pour passer d’une bande à une autre. Le temps de balayage de 
chaque bande est mesuré puis le cumul du temps de balayage de la totalité des bandes 
constitutives de l’objet est effectué. Ce cumul correspond à la surface foliaire de l’objet qui 
peut être ajusté en procédant à un calibrage grâce à un étalon dont la surface foliaire est 
connue. 
1.3.2. Surface foliaire estimée 
L’étude de la dynamique de la surface foliaire nécessite une méthode de suivi non 
destructive. Pour connaître alors la surface foliaire unitaire en un instant donné, il faudrait 
estimer cette dernière à partir de paramètres mesurables sur des individus sur pied 
(longueur du pétiole, nombre de folioles, etc). 
La surface foliaire estimée du faisceau moyen de référence est obtenue en cumulant 
celle des unités de croissance feuillées du faisceau. Cette méthode se présente comme la 
plus robuste par rapport aux méthodes classiques basées sur les caractéristiques plus 
globales du houppier. 
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2. Méthode d’étude 
2.1. Échantillonnage de la population d’A. tortilis 
La méthode utilisée essaie de réunir les conditions idéales exposées par FRANKIE et 
al. (1974), pour une étude phénologique, c’est à dire : 
— station non perturbée ; 
— effectif élevé ; 
— observations sur plusieurs années. 
La station d’étude est protégée depuis 1989 par une clôture et est considérée comme 
non perturbée pendant la durée d’étude. La population de l’espèce présente un effectif de 
40 individus numérotés, dont la circonférence du tronc à 30 cm du sol à été déterminée. 
Les histogrammes de distribution de fréquences par classes de diamètres montrent une 
répartition unimodale (fig. 7). La population est donc relativement homogène (coefficient 
de variation de 39 %) avec une plus grande fréquence d’individus moyens. La classe 
modale a respectivement pour bornes inférieure et supérieure 16,4 cm et 21 cm affectées 
d’une erreur standard de 1,5 cm. Elle est constituée de 30 % de l’effectif de la population 
soit de 12 individus. Une partie des individus de la population est située dans un bas-fond, 
ce qui lui confère vraisemblablement une meilleure alimentation hydrique que les 
individus sur la dune ou sur le flanc de la dune. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figure 7. Distribution de fréquences (fréq. rel.) par classes de diamètres de tronc à 30 cm 
du sol et courbe d’ajustement d’une population de 40 individus d’A. tortilis de la station de 
Souilène au cours de l’année 1997. 
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2.2. Suivi de la feuillaison d’A tortilis suivant une approche 
qualitative 
Les stades de feuillaison sont caractérisés selon la méthode visuelle globale à 
l’échelle du houppier décrite par GROUZIS & SICOT (1980). Il est affecté à chaque individu 
de la population un indice de feuillaison basé sur l’échelle suivante : 
— V0 : défeuillaison complète ; 
— V1 : gonflement des bourgeons, pas de feuilles développées ; 
— V2 : bourgeons foliaires + feuilles épanouies ; 
— V3 : feuilles en majorité épanouies ou stade de pleine feuillaison ; 
— V4 : feuilles vertes + feuilles sèches ou ayant changé de couleur (plus de 10 % 
et moins de 50 %) ; 
— V5 : plus de 50 % des rameaux de l’individu ont des feuilles sèches, chute des 
feuilles. 
Le stade 1 correspond à l’installation et le stade 5 à la disparition de la phase. Les 
stades 2, 3 et 4 représentent pour un individu donné l’évolution au sein d’une phase 
déterminée. L’indice 0 est utilisé pour caractériser l’absence d’une phase. 
Les observations présentent une périodicité mensuelle en saison sèche et de 15 jours 
en saison pluvieuse. 
2.3. Suivi de la feuillaison d’A. tortilis suivant une approche 
quantitative 
L’approche utilisée est basée sur les caractéristiques de l’architecture végétale par 
une description des rameaux feuillés. Deux types d’unités de croissance sont présents chez 
A. tortilis : les brachyblastes ou rameaux courts confondus avec les nœuds et les 
dolichoblastes ou rameaux longs. Notre étude porte essentiellement sur les dolichoblastes. 
Les observations sont alors effectuées à trois niveaux : 
— sur des rameaux vivants marqués sur des individus et suivis périodiquement ; 
— sur des rameaux récoltés mensuellement ; 
— sur un faisceau moyen de référence. 
Les rameaux suivis périodiquement permettent de connaître la dynamique de la 
feuillaison au niveau d’un ordre d’unités de croissance donné. Le comportement peut être 
identique ou différent suivant l’ordre de l’unité de croissance. La connaissance de la 
feuillaison à l’échelle de l’individu requière d’intégrer suivant les proportions adéquates 
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les données obtenues pour chaque ordre d’unités de croissance. La difficulté de travailler à 
l’échelle de l’individu nous limite au choix d’un rameau de référence. La représentativité 
de ce dernier est analysée grâce à une comparaison avec les rameaux récoltés 
mensuellement. 
2.3.1. Suivi périodique des rameaux 
La méthode d’étude repose sur une description périodique des rameaux choisis sur 4 
individus localisés au niveau du même bosquet. 3 rameaux nus sont choisis de façon 
aléatoire sur chaque individu à un stade complètement défeuillé (V0) des houppiers en mai 
1997. Ainsi 12 rameaux en tout ont été régulièrement décrits. Ces rameaux sont localisés à 
mi-hauteur du houppier (environ 3-4 m) et un échafaudage y facilite l’accès. Chaque 
rameau est marqué à l’aide d’une étiquette et chaque unité de croissance est délimitée à 
chaque 10 nœuds par des étiquettes complémentaires. 
En considérant l’axe de plus grand allongement d’un rameau donné et en partant de 
l’extrémité libre, l’observation montre que l’essentiel des feuilles est porté par les 4 unités 
de croissance terminales. Pour cette raison nous avons limité notre suivi à ces 4 unités de 
croissance y compris celles de l’année soit au total 5 unités de croissance par rameau. En 
partant de l’extrémité libre du rameau, les unités de croissance ont été désignées 
respectivement par : n, n-1, n-2, n-3 et n-4. Les unités de croissance d’ordre n+1 et n+2 
sont celles mises en place respectivement en 1997 et 1998. 
Tableau I. Effectifs des différents ordres d’unités de croissance suivies sur quatre 
individus d’A. tortilis localisés dans la station expérimentale de Souilène, dans le Nord 
Sénégal. 
 
Numéro d’ordre de l’UC n+2 n+1 n n-1 n-2 n-3 n-4 
Effectifs étudiés 21 17 1 7 12 12 12 
 
Seule une unité de croissance d’ordre « n » a été suivie (tabl. I) ce qui signifie que les 
résultats obtenus pour celle-ci ne sont pas représentatifs d’un point de vue statistique et par 
conséquent ne sauraient être généralisés à l’ensemble des unités de croissance d’ordre n. 
D’autre part l’effectif supérieur à 3 pour les autres unités de croissance permet de 
généraliser les résultats pour ces dernières. Le suivi des unités de croissance n, n-1, n-2 a 
débuté en mai 1997 alors que celui des unités de croissance n-3 et n-4 a débuté au mois de 
septembre 1997. 
À chaque série d’observations, les paramètres suivants ont été mesurés : 
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— la longueur de l’unité de croissance ; 
— les diamètres apicaux (dernier entre-nœud, près de l’extrémité libre de l’unité 
de croissance), médian (milieu de l’unité de croissance) et basal (premier entre-
nœud, près du point de jonction avec l’unité de croissance d’ordre inférieur) ; 
— le nombre total de nœuds ; 
— le nombre de bourgeons par nœud ; 
— le nombre de feuilles par nœud ; 
Sur chaque feuille, les critères suivants ont été retenus : 
— la longueur du pétiole ; 
— le nombre de folioles. 
Les mesures de longueur et de diamètre sont effectuées à l’aide d’un pied à coulisse 
digital (Rocky, 0/03, UK). Si la longueur excède 150 mm, on a recours à un mètre ruban. 
Les observations sont effectuées en raison d’une fréquence mensuelle en saison 
sèche et bihebdomadaire en saison des pluies. 
2.3.2. Procédé de récolte mensuelle des rameaux 
Le procédé utilisé est destructif et surtout pas représentatif car des rameaux sont 
prélevés sur des individus pris au hasard et différents de ceux étudiés. Le but poursuivi est 
d’établir une relation entre le diamètre basal d’un rameau et la proportion relative (en 
terme de longueur et/ou de nombre) des divers ordres d’unités de croissance portées. Le 
second objectif est, sur une période annuelle complète, de développer des modèles 
d’estimation des surfaces foliaires unitaires à partir de la longueur du pétiole et/ou du 
nombre de folioles. Pour un feuille donnée, la longueur du pétiole est mesurée et le nombre 
de folioles compté, puis sa surface foliaire exacte mesurée au planimètre. 
Le prélèvement des rameaux s’est fait à raison d’un par mois à partir du mois de mai 
1997 jusqu’au mois d’avril 1998. Leur grande taille quelquefois rend difficile le transport. 
Ils sont alors fragmentés à l’aide d’un sécateur et reconstitués au laboratoire. Pour éviter 
que les feuilles ne se fanent et se détachent des rameaux porteurs, ces derniers sont 
conservés dans de la glace pendant la durée du voyage (8 heures environ). Une fois au 
laboratoire, ils sont conservés à environ 0 °C le temps que les surfaces foliaires soient 
mesurées au planimètre. 
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2.3.3. Faisceau moyen de référence 
Un faisceau moyen de référence est choisi dans le même bosquet où sont décrits 
régulièrement les rameaux. Il présente un diamètre basal de 27,21 mm et une longueur 
cumulée des axes de 42 m environ dont 31 m sont feuillés régulièrement tous les ans. La 
longueur et le diamètre basal de chaque unité de croissance ont été mesurés aux 5 dates 
suivantes : septembre, octobre, novembre et décembre 1998 et janvier 1999. 
2.4. Limites et approximations 
2.4.1. Par rapport au suivi qualitatif de la feuillaison 
- Fréquence des observations 
À chaque observation, nous affectons à un individu une phase phénologique qui, peut 
être, s’est installée des semaines avant notre arrivée. L’intervalle d’incertitude est fixée 
approximativement à la moitié du temps qui s’est écoulée entre la date d’observation du 
stade phénologique et celle de la dernière mesure l’ayant précédé, soit en moyenne 15 
jours en saison sèche et 8 jours en saison pluvieuse. 
- Précision des observations 
L’observation du stade de bourgeonnement foliaire (V1) n’est pas aisée du fait de la 
petite taille des bourgeons. Ainsi, lorsque le stade 1 est noté, celui-ci s’est peut être 
réellement manifesté antérieurement. L’utilisation de jumelles permet de surmonter en 
partie cette difficulté et de mettre en évidence dès le début, l’apparition des bourgeons 
foliaires. Par ailleurs l’estimation des pourcentages de base de l’attribution des stades de 
feuillaison n’est pas évidente et peut relever d’une certaine subjectivité et expérience de 
l’observateur. Ainsi le stade de feuillaison attribué à un individu peut varier d’un 
observateur à un autre. Le principe retenu a été de se caler sur les appréciations d’un 
observateur de référence, le plus expérimenté. 
2.4.2. Par rapport au suivi quantitatif de la feuillaison 
L’étude de la feuillaison à partir de la description des rameaux n’est possible qu’en 
posant au préalable un certain nombre d’approximations : 
—  seuls les unités de croissance d’ordre 4 au plus portent des feuilles. Dans le cas 
où des feuilles sont trouvées sur les unités de croissance d’ordre supérieur à 4, 
nous considérons que la feuillaison de ces unités de croissance est négligeable ; 
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—  au début des observations, les unités de croissance d’ordre n (nouvellement 
mises en place) ont été notées avec certitude. Les unités de croissance sous-
jacentes portent successivement les numéros d’ordre n-1, n-2, n-3 et n-4 ; 
—  en période de pleine feuillaison, les mesures sont ralenties du fait du nombre 
important de feuilles. La description des rameaux peut quelquefois se dérouler 
sur cinq jours. Nous considérons qu’il n’y a pas de changements significatifs de 
la feuillaison pendant cette période. 
3. Traitements et analyses des données 
3.1. Feuillaison d’A. tortilis suivant une approche qualitative 
La fréquence des stades de feuillaison est calculée à chaque observation 
phénologique. Elle est exprimée en pourcentage (%) et est obtenue par le rapport : 
ni
N
   100 
ni = nombre d’individus présentant un stade phénologique donné 
N = nombre total d’individus (40) 
Les courbes de fréquence des stades de feuillaison sont présentées à la place des 
phénogrammes classiques. Le cycle considéré va de la saison sèche chaude d’une année à 
celle de l’année suivante. Comme POUPON & BILLE (1974), nous considérons qu’un stade 
de feuillaison est significativement atteint à l’échelle de la population lorsque celui-ci 
présente une fréquence d’au moins 50 %. La fin du stade correspond à la date au cours de 
laquelle moins de 50 % des individus présentent le stade. La durée de la feuillaison est le 
temps compris entre les dates de début (V2) et de fin (V4) de feuillaison. Il existe des 
stades de feuillaison pour lesquels la fréquence de 50 % n’est jamais atteinte. Dans ce cas 
on s’intéresse au pic (maximum d’individus affichant ce stade). 
Dans une dernière étape, chacun des stades de début, de pleine et de fin de feuillaison 
d’un cycle donné est comparé avec celui des autres cycles sous Stat View par le test t pour 
séries appariées. Les stades de feuillaison qui présentent des différences significatives sont 
corrélés avec les caractéristiques des saisons pluvieuses correspondantes. 
3.2. Feuillaison d’A. tortilis suivant une approche quantitative 
3.2.1. Nombre de feuilles d’A. tortilis 
Trois niveaux de traitement ont été considérés et portent sur : 
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—  la description architecturale des faisceaux ; 
—  la feuillaison à l’échelle des rameaux suivis périodiquement ; 
—  la feuillaison à l’échelle du faisceau moyen de référence. 
3.2.1.1. Description architecturale des faisceaux 
La description architecturale des faisceaux permet de préciser l’ordre d’appartenance 
des différentes unités de croissance constitutives. Pour cela, chaque ordre d’unités de 
croissance des rameaux suivis mensuellement est affecté à une classe de diamètre basal 
définie. La proportion relative en terme de longueur et de nombre des différents ordres 
d’unités de croissance portées par le faisceau moyen de référence est alors déterminée. 
3.2.1.2. Feuillaison des rameaux d’A. tortilis suivis périodiquement 
Les rameaux suivis périodiquement feront dans un premier temps l’objet d’un 
traitement brut à l’échelle du nœud. Il s’agira de préciser la période d’activité de chaque 
nœud en termes de présence et d’absence de feuilles et/ou de bourgeons. Les fréquences de 
nœuds feuillés ou non seront déterminées. 
Les unités de croissance présentent des longueurs différentes or le nombre de feuilles 
porté par une unité de croissance est influencé dans une certaine mesure par la longueur de 
cette dernière. Pour cette raison et à des fins de comparaison, nous avons considéré à 
chaque fois le nombre de feuilles par unité de longueur. Une valeur moyenne de 
l’ensemble des unités de croissance de même ordre sera alors considérée. Une comparaison 
deux à deux des unités de croissance est ensuite effectuée pour une même année et entre 
les deux années d’étude par le test t pour séries appariées sous Stat View. Ce test présente 
l’avantage de ne prendre en compte que la période annuelle commune aux deux années de 
mesure. 
3.2.1.3. Sur le faisceau moyen de référence d’A. tortilis 
En connaissant les valeurs de feuillaison de chaque ordre d’unités de croissance, il 
est alors possible de les intégrer suivant les proportions adéquates dans le faisceau moyen 
de référence. 
Des graphes représentant le nombre de feuilles par unité de longueur de rameaux 
feuillés moyens (prenant en compte l’importance relative des différents ordres d’unités de 
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croissance) seront alors tracés. Les valeurs ainsi obtenues pour les deux années seront 
soumises à une comparaison statistique (test t) sous Stat View. 
3.2.2. Surface foliaire d’A. tortilis 
Trois niveaux de traitement ont été considérés : 
— sur les rameaux récoltés mensuellement ; 
— sur les rameaux suivis mensuellement ; 
— sur le faisceau moyen de référence. 
3.2.2.1. Sur les rameaux d’A. tortilis  récoltés mensuellement 
Les paramètres de longueur de pétiole, de nombre de folioles et de surface foliaire 
réelle des feuilles issus des rameaux récoltés mensuellement vont être intégrés dans des 
modèles de régression multiple (pas à pas) sous Stat View. Cette analyse a pour but de 
rechercher les variables les plus significatives (longueur du pétiole et/ou nombre de 
folioles) pour une bonne estimation de la surface foliaire. Les différents modèles obtenus 
pour les différents mois vont être comparés en utilisant le test de comparaison d’équations 
de régression ce qui va permettre de regrouper les modèles de certains mois en un modèle 
unique. 
3.2.2.2. Sur les rameaux d’A. tortilis  suivis in situ mensuellement 
Les modèles d’estimation de la surface foliaire d’A. tortilis vont être utilisés pour 
déterminer les surfaces foliaires unitaires des feuilles portées par les rameaux suivis 
mensuellement par la méthode non destructive. La surface foliaire moyenne par unité de 
longueur des différents ordres d’unités de croissance est déterminée et comparée deux à 
deux par le test t pour séries appariées sous Stat View. 
3.2.2.3. Sur le faisceau moyen de référence d’A. tortilis 
La surface foliaire par unité de longueur (Sfl) des différents ordres d’unités de 
croissance est connue. En posant que L est la longueur d’une unité de croissance donnée, la 
surface foliaire de l’unité de croissance est donnée par la relation : Sfl x L. 
La surface foliaire d’un ordre d’unités de croissance données du faisceau est cumulée 
pour apprécier l’effet sommation des unités de croissance. 
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En ce qui concerne le faisceau moyen, on considère la surface foliaire par unité de 
longueur qui sera ensuite comparée entre l’année déficitaire et celle favorable par le test t 
pour séries appariées sous Stat View. 
4. Mesures climatiques et d’humidité du sol 
4.1. Mesures climatiques 
L’acquisition de données climatiques est réalisée grâce à un dispositif de mesure en 
continu de paramètres météorologiques. Le système d’acquisition automatique est composé 
d’une centrale (Campbell 21X Micrologger, Logan Utah 84321, USA) sur laquelle sont 
raccordés différents capteurs. 
Ce dispositif présente une autonomie illimitée d’un point de vue alimentation 
électrique (panneau solaire et batteries), et une autonomie de 48 jours en ce qui concerne le 
stockage des données en mémoire RAM (ROCHETEAU, 1995). 
Les paramètres mesurés sont : 
— la température de l’air : Ta. (°C) ; 
— l’humidité relative de l’air : H.R. (%) ; 
— les précipitations incidentes : Pi. (mm) ; 
— le rayonnement global. 
Certains paramètres sont issus de données traités ; il s’agit de : 
— la température minimale de l’air : Ta. min. (°C) ; 
— la température maximale de l’air : Ta. max. (°C) ; 
— la température moyenne de l’air : Ta. moy. (°C) ; 
— l’humidité relative minimale de l’air : H.R. min. (%) ; 
— l’humidité relative maximale de l’air : H.R. max. (%) ; 
— l’humidité relative moyenne de l’air : H.R. moy. (%). 
La température de l’air, l’humidité relative de l’air et le rayonnement global sont 
mesurés toutes les 5 minutes (12 mesures par heure). La moyenne horaire des 12 mesures 
est conservée comme enregistrement final. 
Les températures et humidités relatives minimales et maximales de l’air 
correspondent aux minima et maxima absolus de la journée, avec un pas de temps de 5 
minutes. 
Les précipitations incidentes correspondent au nombre de basculements d’augets de 
volume connu. 
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Toutes les données sont synthétisées dans des tableaux représentant : 
— les moyennes mensuelles horaires ; 
— les moyennes mensuelles journalières ; 
— les moyennes annuelles décadaires. 
4.2. Évapotranspiration potentielle ou ETP 
L’ETP est une valeur de référence représentant la quantité d’eau maximale qu’un 
couvert végétal en pleine activité physiologique et en condition non limitative 
d’alimentation hydrique peut restituer à l’atmosphère. 
L’ETP est calculée à l’échelle journalière selon la formule de PENMAN avec les 
coefficients adaptés à la zone pour la formule d’estimation du rayonnement net (DO, 1996). 
4.3. Mesure de l’humidité du sol 
Elle est réalisée grâce à une sonde à neutrons (humidimètre SOLO 25, Nardeux S. 
A., Les Ulis, France). 
Le dispositif expérimental pour le suivi de l’humidité du sol est constitué de dix (10) 
tubes en duralumin (diamètre = 41 – 45 mm) descendant jusqu’à une profondeur de 5 m 
environ. Ces 10 tubes sont disposés dans la parcelle de telle sorte à recouper toutes les 
courbes de niveau possible (butte, replat et bas-fond). Les mesures sont effectuées tous les 
10 cm jusqu’à 1 m de profondeur, puis tous les 20 cm jusqu’à 2 m de profondeur et enfin 
tous les 50 cm jusqu’à 4,75 m de profondeur. 
La densité apparente qui varie entre 1,45 et 1,55 sur le profil, a été déterminée par 
mesure gamma (gamma-densimètre CPN 501, Campbell Pacific Nuclear Ltd, 
Martinez-CA, USA). Le profil hydrique à la capacité au champ a été obtenu par expérience 
de ressuyage in situ (stock moyen sur 1,0 m : 78 mm). Les profils hydriques à –1,6 MPa 
sont obtenus à partir des mesures en laboratoire sur échantillons remaniés à pF 4,2 (stock 
moyen sur 1,0 m : 25 mm) (DO et al. 1998). La réserve hydrique utile (Ru) est calculée 
entre le profil à la capacité au champ (Hvcc) et le profil le plus sec (Hvpf 4,2) mesuré en fin 
de saison sèche et se traduit par l’équation suivante : 
Ru = 

0
z
 Hvcc - Hvpf 4,2 
où z représente la profondeur. 
La réserve hydrique disponible (Rd) est calculée entre le profil en un instant donné 
(S1) et le profil le plus sec (Hvpf 4,2). Elle est donnée par la relation :  
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Rd = 

0
z
 S1 - Hvpf 4,2 
La réserve hydrique disponible de même que les profils hydriques sont obtenus à 
partir de la moyenne de ceux des 10 tubes qui ont fait l’objet du suivi de la disponibilité en 
eau. 
La fréquence des mesures est la même que celle des observations phénologiques. 
5. Irrigation 
L’irrigation est effectuée afin de simuler une saison pluvieuse favorable. Il s’agit 
ensuite de comparer la feuillaison d’A. tortilis entre cette dernière et une saison pluvieuse 
déficitaire. La pluviosité de la première année d’étude (1997) a été déficitaire (-49 % par 
rapport à la normale définie par AKPO (1992). Au cours de la seconde année (1998), 
l’arrivée des premières pluies a été très tardive (fin juillet) et le bosquet où sont suivis les 
rameaux a été irrigué manuellement. Le dispositif d’irrigation (fig. 8) est constitué de 3 
cerceaux présentant une surface moyenne d’environ 1 m² chacun. Chaque cerceau a été 
placé autour des tubes prévus pour les mesures d’humidité du sol à la sonde à neutron (S1, 
S2 et S3) et situés en position sous-couvert du bosquet. Les irrigations localisées sont 
réalisées lors de chaque mission de façon à ramener l’humidité du sol à la capacité au 
champ sur au moins un mètre de profondeur à proximité des tubes. L’irrigation a débuté le 
28 juillet 1998 et s’est terminé le 11 octobre de la même année. À chaque fois, une valeur 
moyenne des trois tubes d’irrigation est considérée. 
À la fin de l’irrigation, la quantité totale d’eau apportée à été de 1 500 litres de telle 
sorte que le qualificatif d’année favorable sera utilisé pour l’année 1998. 
Figure 8. Répartition des individus d’A. tortilis sur lesquels sont suivis les rameaux (36, 
37, 38, 39 et 40) dans le bosquet irrigué et ensemble de 3 cerceaux (I) constituant le 
dispositif d’irrigation. 
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6. Caractéristiques climatiques de 1995 à 1999 
6.1. Humidité relative, températures et ETP 
Une analyse des courbes de variation des humidités relatives moyennes et des 
températures minimales et maximales de l’air (fig. 9) permet de retrouver sur la période 
annuelle les 5 saisons climatiques du Sahel. 
La saison pré-pluvieuse (juin) est la période de l’année pendant laquelle on observe 
de façon constante une remontée des valeurs de l’humidité relative (entre 20 et 30 %) et 
des températures maximales assez élevées (environ 40 °C). La saison pluvieuse qui lui 
succède et se caractérise, outre la présence de pluies, par les humidités relatives les plus 
élevées de l’année (entre 68 et 75 %) et les plus faibles amplitudes thermiques (entre 10 et 
11 °C). Les températures minimales sont également assez élevées (entre 24 et 26 °C). 
Pendant la saison post-pluvieuse (octobre), les humidités relatives moyennes affichent des 
valeurs décroissantes et les températures minimales (environ 25 °C) et maximales (environ 
40 °C) enregistrent une légère ascension. Ces dernières baissent en saison sèche fraîche et 
présentent leurs valeurs les plus basses de l’année : entre 14 et 18 °C pour les températures 
minimales et entre 30 et 32 °C pour les températures maximales. Ces températures 
s’élèvent de nouveau en saison sèche chaude affichant les températures maximales les plus 
importantes de l’année (entre 40 et 42 °C). C’est également pendant cette période que l’on 
observe les écarts de température les plus élevés (entre 17 et 20 °C). 
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Figure 9. Répartition, hauteur des pluies et variation de l’humidité relative moyenne et des 
températures minimale et maximale de 1995 à 1999 dans la station de Souilène. 
 
L’ETP (fig. 10) présente des valeurs maximales (premier pic) comprises entre 7,00 et 
8,00 mm/j en saison sèche chaude (avril-mai). En pleine saison pluvieuse 
(août-septembre), les valeurs diminuent (5,00 à 6,00 mm/j). Un second pic (environ 6,00 
mm/j) est enregistré en fin de saison pluvieuse (septembre-octobre). L’ETP minimale est 
notée pendant la saison sèche fraîche (novembre-décembre). Cette dynamique saisonnière 
de l’ETP ne présente pas de grandes différences d’une année à l’autre. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figure 10. Évolution de l’ETP de 1995 à 1999 au niveau de la station de Souilène. 
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6.2. Pluviosité et réserve en eau du sol 
L’irrégularité et la faible amplitude des pluies dans le Sahel pose le problème de la 
détermination de la date de démarrage et de fin de la saison pluvieuse. Une analyse 
ponctuelle est alors réalisée sur chaque année. Elle se base sur les périodes d’occurrence 
des premières et des dernières pluies significatives, de leurs fréquences et de leurs cumuls. 
En 1995 et 1998, la saison pluvieuse a débuté en juillet respectivement à la première 
décade (10 mm) et à la troisième décade (35 mm) (fig. 9). Elle a été précoce en 1996 
(27 mm dès la troisième décade de juin) et plus tardive en 1997 (deuxième décade du mois 
d’août avec 14 mm de pluies). Le mois de juin de l’année 1997 a connu une pluie 
significative de 43 mm suivie d’une période de 2 mois sans précipitations. Le bimestre 
août-septembre totalise à chaque fois plus de 55 % des précipitations et août demeure 
globalement le mois le plus arrosé. La fin de la saison pluvieuse est notée généralement en 
septembre sauf pour l’année 1998 où elle est survenue plus tardivement (octobre). 
La pluviosité est ensuite analysée par rapport aux tendances évolutives entre 1910 et 
1990 définissant les années sèches, normales et humides (tabl. II) avec leur période de 
récurrence : 
— les années 1995 et 1998 avec respectivement 229 et 261 mm de pluies 
correspondent à des années normales avec des récurrences de 2 à 5 ans. Par 
rapport à la moyenne établie pour la zone (282,4 mm), elles correspondent 
respectivement à des déficits de 19 % et 8 %. En 1998, une irrigation localisée a 
été effectuée sous un bosquet de 5 individus environ (dont ceux portant les 
rameaux suivis). Elle n’a pas d’influence à l’échelle de la population ; 
— les années 1996 et 1997, avec 145 mm de pluies chacune, correspondent à des 
années sèches avec une récurrence tous les 18 ans. Ces deux années ont des 
déficits de 49 % chacune par rapport à la moyenne établie pour la zone. 
Tableau II. Hauteurs de pluie maximales (mm) à Dagana pour quelques fréquences 
remarquables de la chronique pluviométrique de 1918 à 1990 (AKPO, 1992) et situation de 
la pluviosité de Souilène des années 1995, 1996, 1997 et 1998. 
 
 Période sèche Normale Période humide 
Récurrences 200 100 50 20 10 5 2 5 10 20 50 100 200 
Pluviosité(mm) 68 82 98 124 150 186 267 370 436 496 571 626 681 
1995      229        
1996    145          
1997    145          
1998       261       
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Ces précipitations déterminent l’évolution de la réserve hydrique du sol dans le 
premier mètre (fig. 11). Pour les années les moins pluvieuses (1996 et 1997), le front 
d’humectation a atteint respectivement 50 cm et 60 cm de profondeur (fig. 11B et 11C) ; il 
a été de 60 cm environ en 1995. Pour l’année la plus pluvieuse (1998), l’eau s’est infiltrée 
jusqu’à une profondeur d’environ 75 cm. Au-delà, elle a été très peu disponible avec des 
potentiels hydriques proches de -1,6 MPa jusqu’à 4,0 m de profondeur. Au niveau du 
bosquet soumis à l’irrigation, le front d’humectation a dépassé 375 cm correspondant à la 
profondeur maximale prospectée. Nous avons choisi alors de représenter les variations de 
la réserve hydrique dans le premier mètre de sol d’une part pour une uniformisation entre 
les années et d’autre part par le fait que les plus fortes variations de réserves hydriques du 
sol se font dans le premier mètre. 
 
Figure 11. Profils hydriques le plus sec, le plus humide et la capacité au champ (CC) en 
1995 (A), 1996 (B), 1997 (C) et 1998 (D) dans la station de Souilène. 
 
Comme pour la pluviosité, le mois d’août est celui pendant lequel la réserve hydrique 
du sol dans le premier mètre est la plus importante. Pour la partie de la parcelle qui n’a pas 
subi l’irrigation, elle atteint une valeur d’environ 76 % en 1998 et respectivement 38 %, 
25 % et 28 % pour les années 1995, 1996 et 1997 (fig. 12). Pour la partie de la parcelle 
irriguée en 1998, la réserve hydrique est la même que celle non irriguée exceptée pour 
cette dernière année pendant laquelle elle a constamment dépassé les 100 % jusqu’en début 
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octobre. Pour toutes les années, la réserve hydrique dans le premier mètre de sol décroît 
rapidement moins de 2 mois environ après la fin de la saison pluvieuse pour atteindre son 
niveau de saison sèche avec des réserves hydriques très faiblement disponibles pour les 
plantes. 
 
 
Figure 12. Évolution de la réserve hydrique à 1 m de profondeur entre 1995 et 1999 dans 
la station du Souilène pour le bosquet irrigué et pour celui non irrigué. 
 
 
0
20
40
60
80
100
120
140
160
180
200
1-mai-95 17-nov-95 4-juin-96 21-déc-96 9-juil-97 25-janv-98 13-août-98 1-mars-99
Dates
R
és
er
v
es
 h
y
d
ri
q
u
es
 u
ti
le
s 
à
 1
 m
 d
e 
p
ro
fo
n
d
eu
r 
(%
)
Bosquet non irrigué
Bosquet irrigué
Résultats 
 35 
 CHAPITRE III 
 Résultats 
1. Étude comparative interannuelle de la feuillaison qualitative 
d’A. tortilis 
Le bourgeonnement foliaire (stade V1) débute chaque année en saison sèche chaude 
(avril-mai) (fig. 13). Alors qu’il se présente sous forme de pic plus ou moins fugace pour 
les autres années, il a été en 1996 non seulement plus important en amplitude (50 %) mais 
plus étalé dans le temps. En effet, pendant 1,5 mois, la population d’A. tortilis est restée au 
stade de bourgeonnement foliaire. À cet instant, aucune pluie n’est notée et les réserves 
hydriques de surface ne sont pas encore reconstituées. Les arbres portent des bourgeons 
foliaires pendant 1 à 1,5 mois (donc jusqu’en milieu de saison pluvieuse). Les premières 
feuilles épanouies apparaissent de façon constante en saison sèche chaude pendant que les 
arbres portent encore des bourgeons foliaires. La feuillaison proprement dite (stade V2) 
avec des feuilles vertes et épanouies débute en fin de saison sèche chaude (mai) ou en 
saison pré-pluvieuse (juin) et est notée en moins de 2 semaines d’intervalle du 
bourgeonnement foliaire. Le bourgeonnement foliaire et le début de feuillaison précèdent 
ainsi les pluies et donc la recharge des réserves hydriques de surface. 
En ce qui concerne la durée d’établissement de la phase de début de feuillaison, 
l’année 1998 présente des différences significatives avec d’une part l’année 1996 
(t = 2,108 ; ddl = 12 ; p = 0,05) qui a eu 13 mm de pluies en juillet et d’autre part avec 
l’année 1997 (t = 2,14 ; ddl = 11 ; p = 0,05) qui est restée sans précipitations au même 
mois. Cette différence se traduit par un début de feuillaison d’autant plus étalé dans le 
temps (les arbres persistent au stade V2) que le mois de juillet est moins pluvieux. De plus, 
avec le temps, il y a tendance à un retour progressif au stade de défeuillaison. Le début des 
observations tardif en 1995 ne permet pas d’évaluer la durée exacte de la phase de début de 
feuillaison (stade V2). Ce dernier n’apparaît pas de façon synchrone chez tous les individus 
de la population ; une variabilité interindividuelle de 2 mois environ est notée. 
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Figure 13. Fréquences des différents stades de feuillaison (V0 à V5) entre 1995 et 1999 
d’une population de 40 individus d’A. tortilis de la station de Souilène. 
 
L’arrivée des pluies facilite le passage du stade de début de feuillaison (V2) à celui 
de pleine feuillaison (V3). Cette dernière s’installe en saison pluvieuse quelle que soit 
l’année. La deuxième quinzaine d’août correspond à la période où 100 % des individus 
sont au stade de pleine feuillaison. C’est également la période durant laquelle les 
précipitations et les réserves hydriques du sol sont les plus importantes. La pleine 
feuillaison se maintient durant 170 jours pour l’année 1995 et 210 jours pour l’année 1998. 
Pour les années 1996 et 1997 qui ont été les moins pluvieuses, la durée de pleine 
feuillaison a été respectivement de 96 et de 130 jours. Ainsi les durées de pleine feuillaison 
sont proportionnelles aux cumuls pluviométriques de l’année considérée. Cette relation 
entre la durée de pleine feuillaison et le cumul de la saison pluvieuse est montrée à la 
figure 14. Avec un coefficient de détermination R² = 0,91 significatif au seuil de 5 %, la 
durée de pleine feuillaison est d’autant plus longue que le cumul de la saison pluvieuse est 
plus important. Pour une hauteur supplémentaire de 11 mm de pluie, la pleine feuillaison 
est allongée environ de 10 jours. La réduction de la durée de pleine feuillaison se traduit 
pour les années 1996 et 1997 par une défeuillaison respectivement en début novembre et 
en début octobre avec un maximum en saison sèche fraîche. Pour les autres années la 
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défeuillaison est partielle à la même période. Cette défeuillaison est toujours suivie d’une 
reprise de la feuillaison à la même période (novembre-décembre). 
 
Figure 14. Relation entre le cumul pluviométrique des saisons pluvieuses 1995, 1996, 
1997 et 1998 et la durée de pleine feuillaison d’une population de 40 individus d’A. tortilis 
de la station de Souilène. 
 
Entre la fin de la saison sèche fraîche et le début de la saison sèche chaude (février) 
des années les plus pluvieuses (1995 et 1998), les feuilles changent de couleur, passant du 
vert au vert clair puis au jaune. Ce changement de couleur des feuilles est suivi de leur 
détachement des rameaux porteurs marquant ainsi le début de la défeuillaison (stade V4). 
La défeuillaison est toujours maximale en saison sèche chaude (avril-mai), au 
moment où la demande évaporative et les écarts de températures sont maximales. Cette 
défeuillaison est hétérogène à l’échelle de la population étant donné que certains individus 
perdent complètement leurs feuilles alors que les autres affichent différents stades de 
feuillaison (fig. 15). C’est ainsi que la fréquence d’individus totalement défeuillés atteint 
rarement 10 %. Pour les années où elle a été particulièrement élevée, elle a été de 50 % en 
année déficitaire (1997) et de 23 % en 1998. Ce décalage inter-individuel des stades de 
feuillaison en saison sèche chaude est noté pour toutes les années. Un individu donné peut 
ne pas présenter un stade de défeuillaison totale au cours de son cycle phénologique. 
Cependant, le niveau minimum de feuillaison est toujours observé quel que soit l’individu. 
Enfin, en considérant l’importance relative des différents stades de feuillaison au 
cours de chaque cycle annuel (tabl. III), il apparaît que les stades de défeuillaison (V0), de 
bourgeonnement foliaire (V1) et de fin de feuillaison (V4 et V5) ne présentent pas de 
différences significatives d’une année à l’autre. Les pluies n’ont donc pas d’influences 
significatives sur l’importance relative de ces stades de feuillaison. En revanche, 
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l’importance relative des stades de début (V2) et de pleine (V3) feuillaison est fortement 
dépendante de la qualité de la saison pluvieuse. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figure 15. Fréquence des stades de feuillaison de la population d’A. tortilis de la station de 
Souilène au cours des saisons sèches chaudes (mois de mai) de 1995 à 1999. 
 
Tableau III. Importance relative (%) des stades de feuillaison au cours des cycles annuels 
compris entre 1995 et 1999, les chiffres affectés des mêmes lettres ne présentent pas de 
différences significatives (au seuil de 5 %) selon le test t pour séries appariées. 
 
Stade V0 V1 V2 V3 V4 V5 
1995-96 0 a 1,5 a 14,8 ab 66,9 a 16,7 a 0,2 a 
1996-97 3,1 a 7,88 a 10 a 48,1 b 25,58 a 5,4 a 
1997-98 7,917 a 0,417 a 12,71 a 39,79 b 21,67 a 17,5 a 
1998-99 0,208 a 3,125 a 6,667 bc 76,04 a 8,542 a 5,417 a 
 
Les variations des durées de pleine feuillaison d’une part et de l’importance relative 
des stades de début et de pleine feuillaison d’autre part implique, pour mieux expliquer le 
phénomène, de s’intéresser aux processus de démographie foliaire dans le temps et sous 
ses différentes formes. 
2. Étude comparative interannuelle du nombre de feuilles porté 
par A. tortilis 
2.1. Caractéristiques des unités de croissance et du faisceau moyen 
de référence 
L’unité de croissance représente une portion de tige mise en place au cours d’une 
phage de croissance ininterrompue. Chaque unité de croissance est délimitée par des 
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marqueurs morphologiques qui permettent son individualisation dans un système ramifié. 
On le définit en terme d’ordre de ramification, l’ordre « n » étant le résultat de n 
ramifications successives. Les unités de croissance de même ordre présentent des 
caractéristiques morphologiques et physiologiques similaires, apparaît alors l’intérêt 
d’étudier séparément chaque ordre d’unités de croissance. 
2.1.1. Longueur des unités de croissance (UC) 
La longueur moyenne des unités de croissance suivies est variable (entre 5 et 35 cm). 
C’est ce qui fait qu’une étude démographique comparative des unités de croissance 
d’ordres différents n’est pas possible si on s’en tient uniquement aux valeurs absolues. Par 
contre, il existe une corrélation entre la longueur d’une unité de croissance donnée et le 
nombre de nœuds qu’il porte (fig. 16). Chaque 1,34 cm de rameau porte en effet un nœud. 
Un traitement qui prend en compte le nombre de feuilles par nœud ou par unité de 
longueur conduit alors au même résultat. Nous avons alors normalisé l’analyse 
démographique en considérant le nombre d’organes (bourgeons, feuilles, rameaux) par 
unité de longueur. L’activité du nœud est évaluée ensuite en considérant le nombre 
d’organes par nœud. 
2.1.2. Le diamètre basal comme critère d’attribution de l’ordre des 
unités de croissance 
Le diamètre basal constitue à priori le critère le plus pertinent de détermination de 
l’ordre d’une unité de croissance. Nous avons suivi un faisceau moyen de référence de 
façon discontinue à des dates précises (septembre, octobre et novembre 1998 ; novembre et 
janvier 1999) et après la mise en place de ses principales unités de croissance. La 
connaissance du diamètre basal permet alors d’attribuer un ordre aux unités de croissance 
constitutives et de préciser leurs contributions relatives en terme de longueur dans le 
faisceau considéré. Une telle caractérisation a des limites car les unités de croissance 
nouvellement mises en place en année favorable (n+2) présentent dès leur formation des 
diamètres basaux comparables à ceux des unités de croissance d’ordre n (t = 0,27 ; 
ddl = 12 ; p = 0,78). 
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Figure 16. Relation entre le nombre moyen de nœuds et la longueur moyenne des unités de 
croissance (tous ordres confondus) chez A. tortilis. 
 
D’autre part, au cours d’un cycle annuel, une fluctuation du diamètre basal des unités 
de croissance est observée (fig. 17). En saison sèche chaude (Mars-avril-mai) et pour une 
unité de croissance donnée, on note les diamètres les plus faibles. En saison pré-pluvieuse 
et après la défeuillaison des rameaux, un léger accroissement du diamètre basal des unités 
de croissance est noté. Les diamètres augmentent avec l’arrivée des pluies et les valeurs les 
plus importantes sont notées en saison sèche fraîche. 
Par rapport à ces fluctuations, des difficultés sont rencontrées pour définir de façon 
précise l’ordre des unités de croissance n, n+1 et n+2 car leurs diamètres s’entrecroisent le 
plus souvent. La coloration de l’unité de croissance ou bien sa position relative sur le 
faisceau sont des critères complémentaires qui nous ont servi à attribuer un niveau d’ordre 
à l’unité de croissance. 
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Figure 17. Évolution des diamètres basaux des différents ordres d’unités de croissance 
d’A. tortilis entre 1997 et 1999. 
2.2. Distribution des unités de croissance au niveau du faisceau 
moyen de référence 
La longueur totale des axes du faisceau moyen de référence est de 42 m dont 31 m 
sont effectivement feuillés régulièrement tous les ans. Les proportions relatives des 
différents ordres d’unités de croissance en terme de longueur sur le faisceau moyen sont 
représentées sur la figure 18. La contribution majeure provient des unités de croissance n-4 
(20 %), n-2 (28 %) et n+2 (16 %). La longueur des unités de croissance formées en année 
favorable (n+2) est environ 6 fois plus importante que celle mise en place en année 
déficitaire (n+1) soit le même rapport pour ce qui est de leur nombre. 
 
Figure 18. Fréquence relative en termes de longueur et d’effectif des différents ordres 
d’UC (%) sur le faisceau moyen de référence d’A. tortilis. 
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Une comparaison de la distribution de fréquences des unités de croissance des divers 
ordres des rameaux récoltés mensuellement avec celle du faisceau moyen de référence 
montre une différence non significative (fig. 19). De ce point de vue, le faisceau moyen de 
référence d’A. tortilis choisi peut donc être considéré comme représentatif de l’individu. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figure 19. Distribution de fréquences des divers ordres d’unités de croissance sur les 
rameaux récoltés mensuellement et sur le faisceau moyen de référence. Les barres obliques 
verticales représentent les erreurs standards. 
2.3. Feuillaison à l’échelle du nœud 
L’objectif vise à étudier le processus de renouvellement foliaire à l’échelle du nœud. 
La phase de feuillaison du nœud est définie comme celle séparée par 2 stades de 
défeuillaison complète. 
Au cours de la période d’étude, 1 780 nœuds ont été suivis parmi lesquels 79 % ont 
connu au moins une phase de feuillaison alors que 21 % n’ont jamais porté de feuilles. 
Pour ces derniers, 42 % ont formé des bourgeons qui n’ont jamais évolué en feuilles et 
58 % n’ont pas bourgeonné. Le fonctionnement des nœuds n’est donc pas toujours 
uniforme ; l’évolution parmi les bourgeons ainsi formés peut être nulle ou différée pour la 
durée d’étude considérée. Deux évolutions sont possibles pour un bourgeon donné : soit en 
feuille soit en rameau. 
Pour les nœuds feuillés, au moins 2 phases de feuillaison sont notées. La première 
débute en saison sèche chaude (mai) sur certains nœuds. Les feuilles mises en place 
tombent en saison pré-pluvieuse (juin) soit une durée de vie d’un mois au maximum. Cette 
première phase de feuillaison se déroule entièrement avant l’arrivée des pluies. Le plus 
souvent le nœud défeuillé ou le nœud n’ayant pas encore porté de feuilles en saison 
pré-pluvieuse entame une nouvelle phase de feuillaison en début de saison pluvieuse et 
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avant l’arrivée des pluies. Le débourrement foliaire se poursuit jusqu’en février au plus 
tard. Cependant, la plus grande activité se situe entre juillet et août, au moment où les 
réserves hydriques du sol sont reconstituées. 
En année déficitaire comme en année favorable, la durée maximale de feuillaison 
d’un nœud (seconde phase de feuillaison) est de 8 mois sur les unités de croissance n+2, 
n+1, n-1 et n-2 et de 9 mois pour certains nœuds portés par les unités de croissance n-3 et 
n-4. En année déficitaire, le phénomène de renouvellement foliaire est plus intense car, les 
nœuds se défeuillent complètement selon une plus grande fréquence. 
2.4. Feuillaison à l’échelle de l’unité de croissance 
C’est en un moment de défeuillaison totale des rameaux suivis et après la mise en 
place d’un certain nombre d’unités de croissance que nous avons commencé nos 
observations. Nous appelons unités de croissance âgées celles mises en place avant le 
début de nos observations (1997). Il s’agit des unités de croissance d’ordre n, n-1, n-2, n-3 
et n-4. Nous appelons unités de croissance jeunes, celles apparues en 1997 (n+1) et 1998 
(n+2) correspondant respectivement à l’année que nous avons qualifiée de déficitaire et 
celle que nous avons qualifiée de favorable. 
Le bourgeonnement et la feuillaison de chaque ordre d’unités de croissance seront 
analysés en comparaison entre l’année déficitaire et celle favorable. Des interprétations 
seront tirées en termes d’impact du déficit hydrique sur la feuillaison à l’échelle de l’unité 
de croissance. 
2.4.1. Feuillaison sur les unités de croissance âgées 
En année favorable, le bourgeonnement foliaire commence en saison sèche chaude 
sur les unités de croissance âgées (fig. 20). 16 à 35 % de ces dernières portent 1 bourgeon. 
Une baisse est notée en saison pré-pluvieuse (juin) où moins de 12 % des nœuds portent un 
bourgeon chacun. Le bourgeonnement est assez intense entre la saison pluvieuse et la 
saison post-pluvieuse (entre 10 et 30 % de nœuds portent au moins 1 bourgeon). La saison 
pluvieuse est également la période pendant laquelle on note le maximum de bourgeons par 
nœud (3). À partir de la saison post-pluvieuse, le bourgeonnement baisse en intensité 
progressivement pour atteindre en saison sèche chaude son niveau le plus bas. 
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Figure 20. Fréquence de nœuds présentant 0 à 5 bourgeons (bourg.) sur les unités de 
croissance âgées (n-4, n-3, n-2, n-1 et n) d’A. tortilis de la station de Souilène entre 1997 et 
1999. 
 
Un mois environ après le bourgeonnement (mai) les unités de croissance entament 
leur feuillaison (fig. 21). 10 à 30 % des nœuds portent 1 ou 2 feuilles. Une défeuillaison est 
observée en saison pré-pluvieuse (juin) sur tous les ordres d’unités de croissance âgées. 
Une nouvelle vague de feuillaison est entamée en début de saison pluvieuse (juillet) soit 
moins de 3 semaines avant la défeuillaison de juin. Les mois d’août et septembre 
correspondent à ceux pendant lesquels on note le maximum de feuilles par nœud (5). C’est 
également la période la plus favorable du point de vue hydrique. À partir d’octobre, la 
défeuillaison est entamée et se fait de façon progressive et près de 50 % des nœuds sont 
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sans feuilles. En saison sèche fraîche, 70 % des nœuds sont totalement défeuillées et le 
maximum de feuilles par nœud est de 3. Sur l’ensemble du cycle considéré, la fréquence de 
nœuds sans feuilles a été relativement élevé. 
 
 
Figure 21. Fréquence de nœuds présentant 0 à 5 feuilles (feuil.) sur les unités de 
croissance âgées (n-4, n-3, n-2, n-1 et n) d’A. tortilis de la station de Souilène entre 1997 et 
1999. 
 
En année déficitaire, les observations ont débuté au mois de mai 1997, date à laquelle 
est noté le bourgeonnement foliaire (entre 10 et 20 % des nœuds portent une feuille). Le 
maximum de bourgeons par nœud est de 2 à cette période. Entre la saison pré-pluvieuse et 
la saison sèche fraîche, la fréquence de nœuds portant 1 bourgeon est relativement élevé 
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(entre 20 et 80 %) sauf sur les n-3 et b-4 ou les valeurs n’excèdent pas 20 %. Le mois de 
juillet est celui pendant lequel on note le maximum de bourgeons par nœud (3). Le 
minimum de bourgeonnement est noté en saison sèche chaude. Ces observations ne 
concernent pas les unités de croissance n-3 et n-4 dont le suivi n’a débuté qu’en saison 
post-pluvieuse (octobre 1997). Il faut noter le taux relativement élevé de nœuds sans 
bourgeons pendant toute l’année déficitaire (plus de 75 %). La feuillaison débute en saison 
pré-pluvieuse. Elle est relativement importante entre la saison pluvieuse et la saison sèche 
fraîche (entre 10 et 20 % des nœuds portent 1 feuille). Le maximum de feuilles par nœud 
(5) est observé au mois de septembre, période pendant laquelle les réserves hydriques de 
surface sont reconstituées. À partir de novembre, la défeuillaison s’accentue et est 
maximale en saison sèche chaude. 
2.4.2. Feuillaison sur les unités de croissance jeunes 
En année favorable, le bourgeonnement foliaire débute entre la saison sèche chaude 
(mars) et celle pré-pluvieuse (juin) sur les unités de croissance jeunes (fig. 22). En avril, 
43 % des nœuds portent 1 bourgeon et 11 %, 2 bourgeons. La production de bourgeons 
baisse en juin, atteint un pic en juillet (51 % à 53 % des nœuds portent 1 bourgeon). Le 
maximum de bourgeons par nœud (3) est atteint aux mois de juin et juillet sur les n+1 et en 
juillet et septembre sur les n+2. L’activité de bourgeonnement foliaire la plus intense va de 
la saison pré-pluvieuse à la fin de la saison pluvieuse. Des valeurs intermédiaires sont 
notées jusqu’en fin de saison sèche fraîche suivies d’un minimum en saison sèche chaude. 
 
 
Figure 22. Fréquence de nœuds portant 0 à 5 bourgeons (bourg.) sur les unités de 
croissance jeunes (n+1 et n+2) d’A. tortilis de la station de Souilène entre 1997 et 1999. 
 
La feuillaison (fig. 23) est notée dès la saison sèche chaude (mai) et les nœuds 
portent pour la majeure partie 1 feuille avec un maximum de 4 feuilles sur certains nœuds. 
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Mai 1998 correspond à la date d’apparition des unités de croissance n+2. Une défeuillaison 
complète survient en fin de saison pré-pluvieuse (juin) relayée presque automatiquement 
par une phase de bourgeonnement foliaire (67 % des nœuds portent 1 bourgeon). Une 
seconde phase de feuillaison est initiée en début de saison pluvieuse (juillet) avec un 
maximum de 4 feuilles par nœud (f/nd). La feuillaison est très marquée en saison pluvieuse 
où les nœuds portent jusqu’à 5 f/n alors que 5 % restent encore sans feuilles. En saison 
post-pluvieuse, le maximum de feuilles par nœud est de 4. La défeuillaison qui suit est 
progressive de telle sorte qu’en saison sèche fraîche, 40 % environ des nœuds sont 
défeuillés, 40 % portent 1 feuille, 20 % portent 2 feuilles et enfin 10 % portent 4 feuilles. À 
la première décade du mois d’avril la défeuillaison des rameaux est complète. 
 
 
Figure 23. Fréquence de nœuds portant 0 à 5 feuilles (feuil.) sur les unités de croissance 
jeunes (n+1 et n+2) d’A. tortilis de la station de Souilène entre 1997 et 1999. 
 
En année déficitaire, seules sont présentes les unités de croissance n+1. Le 
bourgeonnement et la feuillaison sont notés à partir d’octobre (date d’apparition des unités 
de croissance n+1 sur les faisceaux suivis). Entre octobre et décembre, plus de 50 % des 
nœuds portent chacun une feuille, le reste porte 2 (20 % des nœuds) ou 3 feuilles au 
maximum. La saison sèche chaude marque la fin de la feuillaison avec plus de 90 % de 
nœuds défeuillés. 
2.4.3. Comparaison du nombre de feuilles portées par les unités de 
croissance de différents ordres 
En année favorable, deux phases de feuillaison sont observées sur toutes les unités de 
croissance (fig. 24). La première débute en saison sèche chaude (avril-mai) et prend fin en 
saison pré-pluvieuse (juin). Un premier pic de feuillaison est atteint de façon générale au 
mois de mai. Les rameaux non encore bien lignifiés et en pleine phase d’allongement 
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portent en moyenne une feuille par nœud. Les unités de croissance âgées (n, n-1, n-2 n-3 et 
n-4) portent 1 feuille par centimètre de rameau (f/cm) alors que les unités de croissance 
jeunes (n+1 et n+2) portent 1 à 2 f/cm. Aucune précipitation n’est notée durant cette 
période et les réserves hydriques de surface restent à leur niveau de saison sèche. 
 
 
Figure 24. Nombre de feuilles par unité de longueur sur les différents ordres d’unités de 
croissance des rameaux d’A. tortilis de la station de Souilène entre 1997 et 1999. 
 
La deuxième phase de feuillaison est entamée en début de saison pluvieuse (juillet) 
alors que la première pluie n’est notée qu’à la troisième décade de juillet. La dynamique de 
la feuillaison des différents ordres d’unités de croissance est sensiblement la même mais 
présente des amplitudes significativement différentes. C’est ainsi que les unités de 
croissance n+2 atteignent un premier pic au mois de juillet (environ 1 à 2 f/cm) et un 
second est noté à la deuxième décade du mois d’août (environ 3 f/cm). À la même période 
survient un pic pour les unités de croissance n-1, n-2, n-3 et n-4 (environ 1 à 2 f/cm). Le 
pic de l’unité de croissance n+1 qui est par ailleurs le plus important n’est noté qu’en 
septembre (4 f/cm). Le nombre de feuilles diminue progressivement avec des rameaux 
presque défeuillés à part les unités de croissance n+1 et n+2. En effet, il est noté environ 1 
f/cm jusqu’en novembre pour les unités de croissance n+1 et jusqu’en Mars pour les unités 
de croissance n+2. 
En année déficitaire, les observations ont débuté tardivement sur les unités de 
croissance n-3 et n-4 ce qui n’a pas permis le suivi. Toutefois, elle présente la même 
dynamique sur les différentes unités de croissance. Un pic est noté en début septembre sur 
les n-1 et n-2 avec 2 ou 3 f/cm alors que les unités de croissance d’ordre n portent 1 ou 2 
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f/cm. Les pics pour les unités de croissance n+1 (2 ou 3 f/cm) ; n-3 et n-4 (environ 1 f/cm) 
sont notés respectivement en octobre et novembre. 
Une comparaison entre l’année déficitaire et celle favorable montre que globalement 
les différentes unités de croissance (n, n-1 et n-2) présentent un fonctionnement assez 
proche entre les deux années. Les valeurs obtenues pour l’unité de croissance n sont à 
relativiser car une seule unité de croissance d’ordre n a été suivie. Les nouvelles unités de 
croissance apparues en année déficitaire (n+1) présentent une feuillaison moins intense que 
celles apparues en année favorable (n+2). 
2.5. Feuillaison à l’échelle du faisceau moyen 
Nous rappelons que la difficulté de travailler à l’échelle de l’individu nous limite au 
choix d’un faisceau moyen. Le faisceau moyen représente une ramification de l’arbre 
renfermant les différents ordres d’unités de croissance dans des proportions similaires que 
celles de l’individu pris dans son ensemble. Pour ces raisons nous le considérons comme 
faisceau moyen de référence. Nous évaluons le nombre de feuilles et de bourgeons par 
unité de longueur et nous procédons à une comparaison entre l’année favorable et celle 
déficitaire. 
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Figure 25. Nombre de feuilles par unité de longueur avec ou sans les nouvelles unités de 
croissance (n+1 et n+2) et nombre de bourgeons par unité de longueur sur un faisceau 
moyen de référence d’A. tortilis de la station de Souilène entre 1997 et 1999. 
 
En année favorable, le bourgeonnement foliaire commence en saison sèche chaude 
(Mars-avril) suivi moins d’un mois par la feuillaison (avril-mai) (fig. 25). À la deuxième 
décade du mois de mai, on note aussi bien un pic de bourgeonnement foliaire qu’un pic de 
feuillaison. En saison pré-pluvieuse le faisceau perd non seulement toutes ses feuilles mais 
la production de bourgeons reste à sa plus faible valeur. Les réserves hydriques de surface 
ne sont pas encore reconstituées au cours de cette première phase de feuillaison et la durée 
de vie des feuilles est inférieure à 2 mois. La défeuillaison en saison pré-pluvieuse est 
brève (elle s’étale sur quelques semaines) et est suivie d’une seconde vague de feuillaison 
qui précède cette année-là de 2 à 3 semaines la première pluie survenue à la troisième 
décade du mois de juillet. Entre la fin de la saison pré-pluvieuse (juin) et la fin du premier 
mois de la saison pluvieuse (juillet), l’activité de bourgeonnement foliaire est très intense. 
Un pic de feuillaison survient au mois d’août, correspondant aussi à la période pendant 
laquelle les réserves hydriques du sol en surface sont au maximum. En moins de trois 
semaines après le pic, le faisceau entame une défeuillaison mais garde des valeurs élevées 
pendant les saisons pluvieuse et post-pluvieuse. Les plus basses valeurs sont enregistrées 
pendant la saison sèche chaude. 
En année déficitaire (1997-1998), l’absence de données durant les mois d’avril et mai 
ne nous permet pas de déterminer avec précision la date de démarrage aussi bien du 
bourgeonnement foliaire que de la feuillaison. Toutefois, la présence de bourgeons 
foliaires et de feuilles est effective en fin de saison sèche chaude et ceci même avant les 
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premières pluies comme cela a été observé au cours de l’année favorable. Le nombre de 
feuilles par unité de longueur augmente au fur et à mesure. C’est ainsi qu’on note une 
légère défeuillaison en début de saison pluvieuse (juillet). La même tendance a été 
observée en année favorable. La feuillaison démarre de nouveau avant l’arrivée des 
premières pluies. Entre la dernière semaine du mois d’août et la première semaine du mois 
de septembre (période la plus favorable du point de vue hydrique), la feuillaison enregistre 
un pic 1,3 fois moins important en amplitude que celui de l’année favorable. En saison 
sèche fraîche, le nombre de feuilles est 1,7 fois moins important que celui noté à la même 
date en année favorable. Le minimum de feuillaison intervient en saison sèche chaude 
(avril) avec une valeur 3 fois moins importante que celle de la saison favorable à la même 
période. Globalement, le nombre de feuilles apparues en année déficitaire est inférieur que 
celui produit en année favorable. De plus, la défeuillaison des rameaux est non seulement 
plus importante mais plus précoce au cours de l’année déficitaire. 
En considérant la feuillaison du faisceau moyen de référence sans les nouvelles 
unités de croissance, on note globalement la même dynamique. Cependant, il n’y pas de 
différences significatives de nombre de feuilles par unité de longueur entre l’année 
déficitaire et celle favorable. Cela nous amène à dire que la variation de feuillaison au 
niveau du faisceau moyen de référence est uniquement le fait des nouvelles unités de 
croissance. 
La durée totale de la phase feuillée a été de 331 jours (entre le 12 mai 1998 et le 8 
avril 1999) en année favorable contre 322 jours (entre le 28 mai 1997 et le 15 avril 1998) 
en année déficitaire selon nos observations. L’intégration du nombre de feuilles par mètre 
d’axes feuillés sur la durée totale de la phase feuillée est de 0,03 f/cm/j (nombre de feuilles 
par centimètre d’axes feuillés et par jour) en année favorable contre seulement 0,01 f/cm/j 
en année déficitaire. Le faible cumul des pluies a donc entraîné une production foliaire 3 
fois moins importante chez A. tortilis. 
 
3. Étude comparative interannuelle de la surface foliaire d’A. 
tortilis 
3.1. Modèles d’estimation de la surface foliaire d’A. tortilis 
Le tableau IV présente les modèles d’estimation de la surface foliaire unitaire d’A. 
tortilis à partir de la longueur du pétiole et/ou du nombre de folioles. 
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Pour les mois de janvier à avril, seule la longueur du pétiole entre en compte pour 
une meilleure estimation de la surface foliaire. En décembre, c’est le nombre de folioles 
qui est utilisé pour la prévision alors que pour les autres mois de l’année la longueur du 
pétiole et le nombre de folioles prédisent mieux la surface foliaire lorsqu’ils sont pris 
ensemble. Dans ce dernier cas, la longueur du pétiole explique à elle seule environ 79 % de 
la surface foliaire ce qui indique qu’il demeure le facteur le plus pertinent. 
 
Tableau IV. Modèles d’estimation de la surface foliaire unitaire d’A. tortilis à partir de la 
longueur du pétiole et/ou du nombre de folioles au cours des différents mois de l’année. 
 
Mois Modèles N R² 
janv, fév, mars, 
avril,  
Sf = 21,94  (Lp) – 67,96 214 R² = 0,92 (p  0,0001) 
mai, juin, juil, 
août, sept, oct, 
nov 
Sf = 14,02 (Lp) + 11,42  (Nf) – 58,17 911 R² = 0,79 (p  0,0001) 
Déc Sf = 48,13  (Nf) – 99,9 23 R² = 0,64 (p  0,0001) 
R² = coefficient de détermination 
p = probabilité au seuil de signification de 5 % 
Sf = surface foliaire 
Lp = longueur du pétiole 
Nf = nombre de folioles 
N = effectif total de l’échantillon de feuilles 
 
Ces modèles différents pour les différentes périodes de l’année sont liés aux stades 
de développement de la feuille. En effet, le bourgeon foliaire évolue en une feuille 
minuscule composée d’un pétiole muni de folioles non déployées. Au débourrement des 
bourgeons, le nombre de folioles est déjà fixé. Les transformations ultérieures de la feuille 
portent essentiellement sur l’allongement du pétiole, le déploiement des folioles et leur 
croissance en taille jusqu’au stade adulte. Une fois celui-ci atteint, les feuilles restent dans 
cet état et suivant leur durée de vie, perdent progressivement leurs constituants (folioles et 
foliolules) avant de se détacher du rameau porteur. Le débourrement foliaire est observé 
entre les mois de mai jusqu’à décembre-janvier. 
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3.2. Surfaces foliaires à l’échelle de l’unité de croissance 
Les surfaces foliaires unitaires maximale et moyenne ainsi que la surface foliaire par 
unité de longueur sont considérées pour chaque ordre d’unités de croissance. Une 
comparaison entre année favorable et année déficitaire est effectuée à chaque fois. Dans un 
dernier paragraphe nous nous intéresserons à la surface foliaire du faisceau moyen. 
3.2.1. Surface foliaire sur les unités de croissance âgées 
En année favorable et dès la saison sèche chaude, la surface foliaire unitaire 
maximale varie entre 1,7 et 3,6 cm² sur la majeure partie des unités de croissance âgées 
(fig. 26). Sur les unités de croissance d’ordre n, les surfaces foliaires unitaires et par unité 
de longueur n’excèdent pas 0,4 cm². En saison pré-pluvieuse, la surface foliaire unitaire 
maximale se situe entre 1 et 1,6 cm² sur les unités de croissance d’ordre n-1 et n-2. Elle 
s’annule pour quelques semaines sur les autres unités de croissance. Entre le début de la 
saison pluvieuse et celui de la saison sèche chaude, la surface foliaire unitaire maximale est 
supérieure à 2 cm². Sur les unités de croissance n-4, elle est supérieure à 3 cm². La surface 
foliaire unitaire moyenne varie dans le même sens que la surface foliaire unitaire 
maximale. En effet, elle croît régulièrement à partir de la saison pluvieuse pour atteindre 
un pic de 1 à 2 cm² en saison sèche chaude (entre 3 et 4 cm² sur les unités de croissance n-
4). Pour ce qui est de la surface foliaire par unité de longueur, le pic est décalé en saison 
pluvieuse, période la plus favorable du point de vue hydrique. Elle présente des valeurs qui 
se situent entre 1 et 3 cm². 
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Figure 26. Surfaces foliaires moyenne, maximale et par unité de longueur des unités de 
croissances âgées (n-4, n-3, n-2, n-1 et n) d’A. tortilis suivies entre 1997 et 1999 dans la 
station de Souilène. 
 
En année déficitaire, la surface foliaire unitaire maximale est inférieure à 1 cm² en 
saison sèche chaude. Entre le début de la saison pluvieuse et la saison sèche chaude, la 
surface foliaire unitaire maximale varie autour de 2 cm². Les valeurs les plus importantes 
sont notées entre la saison pluvieuse et la saison sèche fraîche et se situent entre 3 et un peu 
moins de 5 cm².  
Il faut noter que globalement les surfaces foliaires unitaires maximale, moyenne et 
par unité de longueur ne présentent pas de différences significatives entre l’année 
déficitaire et celle favorable sur les unités de croissance âgées. 
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3.2.2. Surface foliaire sur les unités de croissance jeunes 
En année favorable et dès la saison sèche chaude, la surface foliaire unitaire 
maximale varie entre 0,4 cm² et 2,3 cm² (fig. 27).  
 
 
Figure 27. Surfaces foliaires moyenne, maximale et par unité de longueur des unités de 
croissances jeunes (n+1 et n+2) d’A. tortilis suivies entre 1997 et 1999 dans la station de 
Souilène. 
 
En saison pré-pluvieuse (juin) les feuilles les plus grandes n’excèdent pas 1,3 cm² sur 
les unités de croissance apparues en année déficitaire (n+1). En début de saison pluvieuse 
(juillet), la surface foliaire unitaire moyenne varie entre 1,6 cm² et 2,6 cm². Au cours des 
saisons pluvieuse, post-pluvieuse et sèche fraîche, la surface foliaire unitaire maximale 
avoisine 4 cm² sur les unités de croissance n+1. Elle est plus importante sur les unités de 
croissance n+2 (entre 4 et 5,4 cm²). Les surfaces foliaires unitaires les plus importantes 
sont notées vers la fin de la saison sèche fraîche. Elles présentent des valeurs de 5,1 et 6,8 
cm² respectivement pour les unités de croissance n+1 et n+2. En ce qui concerne la surface 
foliaire unitaire moyenne, elle suit la même dynamique que celle de la surface foliaire 
unitaire maximale mais affiche des valeurs moindres (inférieures à 2 cm²). La surface 
foliaire par unité de longueur quant à elle affiche un pic entre août et septembre (entre 3,6 
et 3,8 cm²/cm). C’est aussi la période la plus favorable du point de vue hydrique. Il faut 
noter en conclusion qu’au cours de cette année favorable, la surface foliaire par unité de 
longueur a été significativement plus faible (t = 3,375, ddl = 19, p = 0,032) sur les unités 
de croissance apparues en année déficitaire (n+1) en comparaison à celles apparues en 
année favorable (n+2). 
En année déficitaire, seules les unités de croissance n+1 sont observées. Entre le 
dernier mois de la saison pluvieuse et le début de la saison sèche chaude, la surface foliaire 
unitaire maximale est supérieure à 3 cm². La surface foliaire unitaire maximale atteint un 
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pic de 5,7 cm² entre la fin de la saison sèche fraîche et le début de la saison sèche chaude. 
La surface foliaire unitaire moyenne suit la même dynamique que celle de la surface 
foliaire unitaire maximale mais affiche des valeurs moindres (pic de 4,4 au mois de 
février). Pour ce qui est de la surface foliaire par unité de longueur, le pic est noté en 
novembre (4 cm²) avant de baisser en saison sèche chaude. 
Il faut retenir en conclusion que la surface foliaire par unité de longueur des unités de 
croissance apparues en année déficitaire (n+1) ne présente pas de différences significatives 
entre l’année déficitaire et celle favorable (t = 0,392, ddl = 6, p = 0,7085). Il en est de 
même de la surface foliaire unitaire maximale. 
3.2.3. Comparaison de la surface foliaire unitaire moyenne et de la 
surface foliaire des différents ordres d’unités de croissance pris deux à deux 
L’objectif à présent est de comparer la surface foliaire unitaire moyenne de 
l’ensemble des unités de croissance suivies. Parallèlement, la surface foliaire par unité de 
longueur d’un ordre d’unités de croissance donné est comparée avec celui des autres 
ordres. 
En année favorable, la surface foliaire unitaire moyenne est de 0,6 cm² en saison 
sèche chaude et varie de 1 à 1,5 cm² entre la saison pluvieuse et la saison sèche fraîche 
(fig. 28). La surface foliaire unitaire maximale (entre 1,5 et 2 cm²) est observée en saison 
sèche chaude avant de baisser entre 0,5 et 1 cm². Une dynamique et des gammes de valeurs 
similaires se retrouvent en saison déficitaire exception faite de la saison sèche chaude 
pendant laquelle la surface foliaire unitaire moyenne a été plus basse (0,2 cm²). 
Une comparaison par le test t pour séries appariées de la surface foliaire unitaire 
moyenne entre l’année déficitaire et celle favorable, sur l’ensemble de la période 
d’observation, montre une différence non significative au seuil de 5 % (ddl = 9 ; t = 1,937 ; 
p = 0,0848). La surface foliaire unitaire moyenne d’A. tortilis n’est donc pas influencée par 
le déficit hydrique. 
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Figure 28. Évolution de la surface foliaire unitaire moyenne (SFU moy.) d’A. tortilis 
localisé dans la station de Souilène en 1997-98 et 1998-99. 
 
Tableau V. Résultats de la comparaison par le test t pour séries appariées de la surface 
foliaire par unité de longueur des différents ordres d’unités de croissance comparées deux à 
deux sur la période 1997-1999 et montrant des différences significatives (S) ou non 
significatives (NS). 
 
 n-4 n-3 n-2 n-1 n n+1 n+2 
n+2 S S S S S S ----------- 
n+1  S S S S ----------- S 
n S S S S ----------- S S 
n-1 S NS S ----------- S S S 
n-2 S NS ----------- S S S S 
n-3 S ----------- NS NS S S S 
n-4 ----------- S S S S S S 
 
Au cours de l’année favorable comme de celle déficitaire, la surface foliaire par unité 
de longueur présente des différences significatives entre ordres d’unités de croissance 
comparés deux à deux (tabl. V). Il faut toutefois noter qu’une différence non significative 
existe entre les unités de croissance n-2 et n-3 d’une part et n-1 et n-3 d’autre part. 
Lorsqu’on considère un ordre d’unités de croissance donné, la surface foliaire par unité de 
longueur ne présente pas de différences significatives entre l’année favorable et celle 
déficitaire. 
Les conditions hydriques favorables ou déficitaires ne sont donc pas responsables de 
la différence significative de surface foliaire entre les différents ordres d’unités de 
croissance comparés deux à deux. De plus, le déficit hydrique n’influe pas 
significativement sur la variation de la surface foliaire à l’échelle de l’unité de croissance. 
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3.3. Surface foliaire à l’échelle du faisceau moyen de référence 
Sur le faisceau moyen de référence, la surface foliaire de chaque ordre d’unités de 
croissance est cumulée. La dynamique de la surface foliaire est identique pendant la 
période d’étude pour toutes les unités de croissance (fig. 29). Au cours de la première 
phase de feuillaison de l’année favorable, les unités de croissance n+2 portent 481 cm² de 
la surface foliaire verte alors que les autres unités de croissance ne dépassent pas 200 cm². 
Au cours de la seconde phase de feuillaison, le pic de surface foliaire est atteint au mois 
d’août (1 824 cm² pour les unités de croissance n+2) chez toutes les unités de croissance et 
au mois de septembre pour l’unité de croissance n+1 (368 cm²). En année déficitaire, ce 
sont les unités de croissance n-2 qui supportent la majeure partie de la surface foliaire verte 
du faisceau.  
Les unités de croissance ne présentent pas de différences significatives de surface 
foliaire cumulée l’année déficitaire et celle favorable. Toutefois en année favorable, les 
unités de croissance n+2 apparaissent et augmentent significativement la surface foliaire 
cumulée du faisceau moyen de référence. 
 
 
Figure 29. Surface foliaire moyenne cumulée des UC n-4, n-3, n-2, n-1, n, n+1 et n+2 d’un 
faisceau moyen d’A. tortilis de la station de Souilène entre 1997 et 1999. 
 
En considérant l’ensemble des unités de croissance à l’exclusion de celles apparues 
en année déficitaire (n+1) et favorable (n+2), il ressort que les unités de croissance n+1 
n’ont pas une influence significative sur la surface foliaire du faisceau en année déficitaire 
(fig. 30) tandis qu’en année favorable, les unités de croissance n+2 augmentent 
significativement la surface foliaire. 
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Figure 30. Surface foliaire moyenne (cm²) par unité de longueur (cm) du faisceau moyen 
de référence suivi sur un individu d’A. tortilis de la station de Souilène entre 1997 et 1999. 
Les barres obliques verticales correspondent à des erreurs standards. 
 
En année favorable, la surface foliaire par unité de longueur du faisceau moyen est 
négligeable au mois d’avril (fig. 30). À la première quinzaine du mois de mai, apparaît un 
premier pic d’environ 0,4 cm²/cm. On observe une remontée à la première quinzaine du 
mois de juillet (0,6 cm²/cm) suivie 14 jours après par une légère baisse (0,5 cm²/cm) et 
augmente de nouveau avant l’arrivée des pluies. Alors que la majeure partie des pluies est 
déjà tombée (septembre), on note un pic de 2,1 cm²/cm. Celui-ci est bref et se déroule sur 4 
semaines environ. En fin de saison pluvieuse, la surface foliaire est toujours importante 
(environ 1,5 cm²/cm). À la saison sèche fraîche, la diminution est légère mais dès janvier, 
elle avoisine 0,5 cm²/cm. 
En année déficitaire, la surface foliaire a été significativement moins importante 
(t = 5,96 ; ddl = 10 ; p = 0,0001) à l’exception de la saison pré-pluvieuse pendant laquelle 
elle est négligeable. Le pic (1,1 cm²/cm) est noté en octobre. Le minimum de feuillaison 
est intervenu non seulement plus précocement (dès février) mais s’étend plus longuement 
(tout le mois de février et d’avril) alors qu’il a duré moins de 3 semaines en année 
favorable. Cette valeur de fin de saison de pluies pour l’année favorable est supérieure à 
celle du pic de la saison déficitaire. 
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Figure 31. Surfaces foliaires vertes moyennes (cm²) cumulées par centimètre d’axes 
feuillés et par jour en 1997-1998 et 1998-1999 obtenues à partir d’un faisceau moyen de 
référence d’A. tortilis (diamètre basal = 27,21 mm ; longueur = 600 cm) de la station de 
Souilène. 
 
L’intégration de la surface foliaire verte par unité de longueur d’axes feuillés sur la 
durée totale de la phase feuillée selon nos observations (fig. 31) est de 0,03 cm²/cm/j 
(centimètre carré par mètre d’axes feuillés et par jour) en année favorable contre seulement 
0,01 cm²/cm/j en année déficitaire. Le déficit pluviométrique s’est donc traduit par une 
surface foliaire d’A. tortilis 3 fois moins importante. La réduction de la surface foliaire est 
par ailleurs du même ordre de grandeur que celle du nombre de feuilles. 
 
0,00
0,01
0,01
0,02
0,02
0,03
0,03
0,04
0,04
14-févr-98 5-mai-98 24-juil-98 12-oct-98 31-déc-98 21-mars-99 9-juin-99
Dates
S
u
rf
. 
fo
l 
(c
m
²)
 /
 c
m
 d
'a
x
es
 f
eu
il
lé
s 
.
année déficitaire
année favorable
Discussion 
 61 
 CHAPITRE IV 
 Discussion 
La succession d’années sèches dans le Sahel amplifiée par la coupe des arbres s’est 
traduite par la régression généralisée des peuplements ligneux (BREMAN & KESSLER, 
1995). Pour les espèces ayant résisté, elles sont pour la plupart du temps localisées au 
niveau des dépressions, des mares ou le long des cours d’eau (HAYWOOD, 1981). Cette 
localisation spatiale préférentielle est accompagnée par l’apparition de certains caractères 
de sclérophyllie. C’est ainsi que chez A. tortilis la durée de pleine feuillaison est d’autant 
plus réduite que l’année reçoit moins de précipitations (GOUDIABY, 1998). À partir de cette 
observation, nous avions posé comme hypothèse générale que le déficit pluviométrique 
avait pour conséquence sur A. tortilis une réduction de la feuillaison et plus précisément de 
la surface foliaire verte. Pour vérifier cette hypothèse, un suivi qualitatif de la feuillaison a 
été effectué entre 1995 et 1999 (contrastées du point de vue des précipitations) selon la 
méthode visuelle globale à l’échelle du houppier décrite par GROUZIS & SICOT (1980). Un 
suivi plus quantitatif basé sur la description des rameaux feuillés a été parallèlement 
effectué au cours d’une année déficitaire (1997) et une considérée comme favorable (1998) 
du point de vue des précipitations grâce à une irrigation localisée effectuée au cours de 
cette dernière année. Les résultats obtenus peuvent être groupés en deux types : 
— d’une part, en saison des pluies où les réserves hydriques utiles de surface 
présentent une différence considérable entre les années d’observations et 
— d’autre part, en saison sèche où les réserves hydriques utiles de surface sont 
épuisées quelle que soit l’année. 
1. Variations intra et interannuelles de la feuillaison d’A. tortilis 
en saison pluvieuse 
En considérant l’ensemble de la phase feuillée sur notre période d’observation, le 
déficit pluviométrique a entraîné une réduction du 1/3 aussi bien de la surface foliaire verte 
que du nombre de feuilles au niveau du faisceau moyen de référence d’A. tortilis. La 
Discussion 
 62 
surface foliaire unitaire, qui varie entre 1 et 1,5 cm
2 
en saison pluvieuse, ne présente quant 
à elle pas de variations significatives. À l’échelle du houppier on note une réduction de la 
durée de pleine feuillaison. La pleine feuillaison correspond à des valeurs de surface 
foliaire comprises entre 0,5 cm²/cm et 2 cm²/cm. 
L’effet dépressif du stress hydrique sur la surface foliaire a aussi été noté par 
NOÏTSAKIS & TSIOUVARAS (1996) chez Quercus coccifera L. et par ARONSON et al. (1992) 
chez des annuelles d’origine méditerranéenne et désertique. Par ailleurs, POUPON & BILLE 
(1974) notent consécutivement à la sécheresse survenue dans le Ferlo en 1972-1973, une 
réduction du nombre de feuilles des arbres de façon générale. 
D’un point de vue architectural, A. tortilis présente des unités de croissance formées 
antérieurement à nos observations (n, n-1 n-2, n-3 et n-4) et d’autres plus jeunes (n+1 et 
n+2). Même si on note globalement une réduction du nombre de feuilles et de la surface 
foliaire par unité de longueur en année déficitaire, au niveau du faisceau moyen de 
référence, il a été observé que ceux-ci ne différaient pas significativement entre l’année 
sans déficit et celle déficitaire pour chaque ordre d’UC (n+1, n, n-1, n-2, n-2, n-3 et n-4). 
Le phénomène observé est non seulement une surface foliaire significativement plus 
réduite sur les unités de croissance apparues en année déficitaire (n+1) en comparaison de 
celle de leurs homologues apparues en année favorable (n+2). Le phénomène est amplifié 
par une longueur des unités de croissances apparues en année déficitaire 6 fois moins 
importante que celle des unités de croissance apparues en année favorable. L’incidence 
négative sur le nombre de feuilles portées apparaît dès lors de façon évidente même en 
l’absence de variations significatives de la surface foliaire unitaire. Nous avons observé 
que la différence de longueur est plutôt liée à une formation moins importante de nouveaux 
rameaux en année déficitaire plutôt qu’à une inhibition de leur croissance. L’explication 
donnée est qu’en condition de déficit hydrique, la probabilité qu’un bourgeon donne un 
rameau est plus faible. 
Nos observations sont aussi concordantes avec celles de plusieurs auteurs qui ont mis 
en évidence l’effet inhibiteur d’un déficit hydrique sur la formation et l’allongement des 
rameaux. En effet, selon (BORCHERT, 1998 ; REICH & BORCHERT, 1982), la production de 
nouveaux rameaux décroît significativement avec le stress hydrique tandis que pour les 
rameaux déjà existants, l’allongement est amélioré d’environ 73 % sur les plants de 
Medicago minima (L.) Bartal. var minima dans des conditions hydriques favorables 
(FRESNILLO et al., 1995). 
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En fin de saison pluvieuse et même des mois après, les valeurs de surface foliaire 
sont encore élevées. Le maintien de telles valeurs après la saison pluvieuse ne s’explique 
pas par une durée plus grande de la disponibilité en eau de surface étant donné que celle-ci 
est épuisée moins de 2 mois après la fin de la saison pluvieuse. L’hypothèse avancée est 
que la plus grande quantité d’eau disponible en saison des pluies accroît l’activité 
photosynthétique de la plante. La conséquence serait une plus forte croissance racinaire en 
surface comme en profondeur au voisinage de la nappe. La prolifération de racines en 
profondeur permet, après l’épuisement des réserves hydriques de surface, d’assurer 
l’approvisionnement en eau de la plante permettant ainsi le maintien de la pleine 
feuillaison. Cette influence du facteur hydrique sur la production du système racinaire a été 
notée chez Medicago minima (L.) Bartal. var minima où le stress hydrique peut entraîner 
une réduction de plus de 30 % (FRESNILLO et al., 1995) limitant de ce fait la capacité de 
ces plantes à exploiter l’eau du sol. Cette hypothèse est en concordance avec les résultats 
de BERTILLER et al. (1991) qui montrent que la poursuite de la phénologie de L. divaricata 
et C. avellanedae en saison sèche indépendamment des réserves hydriques de surface dans 
les écosystèmes arides de Patagonie est liée à une phénologie racinaire permettant de 
prélever de l’eau en profondeur. 
Consécutivement à la défeuillaison systématique des rameaux observée au mois de 
juillet, qui s’établit également dans le Negev pendant ce même mois dans l’année 
indépendamment de la température et de la disponibilité en eau, la défeuillaison d’A. 
tortilis est telle que certains individus sont partiellement défeuillés (réduction du feuillage 
de 40 à 50 %) alors que d’autres sont totalement dénudés (HALEVY & ORSHAN, 1973). La 
chute des feuilles peut être considérée comme la manifestation ultime du développement 
foliaire, les feuilles devant croître, vieillir et tomber à plus ou moins long terme suivant 
leur durée de vie. Un changement de coloration précède alors la chute des feuilles. Ce 
changement de coloration des feuilles est considéré pour la majeure partie des ligneux de la 
forêt tropicale du Cameroun comme le signe précurseur de leur chute (MAPONGMETSEM et 
al., 1998). 
Lorsque la saison pluvieuse est perturbée par une lacune de pluies, A. tortilis réagit 
rapidement en perdant des feuilles sur certains nœuds. La reprise de la feuillaison est 
toutefois rapide avec le retour des pluies. C’est ainsi que GROUZIS & SICOT (1980) notent 
chez A. raddiana, en phase végétative, une réaction rapide par une nouvelle phase de 
feuillaison 10 jours environ après une attaque par des criquets. Par ailleurs, la capacité 
d’Acacia saligna d’allonger sa période végétative en fonction de la disponibilité en eau du 
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sol et d’Acacia longifolia à enregistrer une nouvelle phase de croissance en réponse à la 
pluie a été soulignée par MILTON & MOLL (1982). 
2. Variations intra et interannuelles de la feuillaison d’A. tortilis 
en saison sèche 
En saison sèche, le nombre de feuilles et la surface foliaire du faisceau moyen de 
référence diminuent par rapport aux valeurs enregistrées durant la saison pluvieuse. De 
plus les écarts entre année favorable et année déficitaire deviennent plus faibles. La surface 
foliaire unitaire moyenne quant à elle varie entre 1,5 et 2 cm² au cours de cette saison 
sèche avec des écarts plus marqués que pendant la saison pluvieuse. 
C’est ainsi que le débourrement foliaire d’A. tortilis est noté de façon constante en 
saison sèche chaude avant l’arrivée des pluies et même la reconstitution des réserves 
hydriques de surface. Il y a environ 1 feuille par cm de rameau et la surface foliaire est de 
0,4 cm² par cm de rameau feuillé. Ce phénomène qu’on retrouve également chez d’autres 
essences sahéliennes est connu sous le nom de précession de feuillaison (LE HOUEROU, 
1989). La disponibilité en eau de surface n’est donc pas prépondérante dans la mise en 
place des feuilles. Cette dernière non contrôlée par les pluies de l’année ne devrait pas en 
principe présenter de différences significatives d’une année à l’autre à moins que la ou les 
saisons pluvieuses précédentes aient une influence directe sur elle. Ce résultat est en 
concordance avec les observations de DIOUF (1996) réalisées dans une station plus 
méridionale du Ferlo, Dahra. La question du facteur inducteur du débourrement foliaire 
reste alors soulevée. En zone sahélienne plus particulièrement dans le Ferlo, POUPON 
(1979) note une relation entre le débourrement foliaire et l’élévation de l’humidité relative 
intervenant en fin de saison sèche (POUPON, 1979). Pour certaines espèces, la dormance 
des bourgeons foliaires est plutôt levée par la photopériode à travers l’apparition des jours 
longs (KRAMER & KOZLOWSKI, 1960). Pour d’autres, la réduction des pertes en eau 
consécutive à la défeuillaison d’une part et l’absorption de l’eau par les racines d’autre part 
assurent la réhydratation des plantes déclenchant ainsi la feuillaison (BORCHERT, 1994 a, 
b). Chez A. tortilis, nos résultats mettent plutôt en évidence une coïncidence entre 
l’apparition d’un environnement plus humide (élévation de l’humidité relative) et la date 
de débourrement foliaire. 
En saison sèche chaude, alors que les réserves hydriques de surface sont épuisées 
associées à une demande évaporative élevée, les individus d’A. tortilis présentent leur 
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niveau le plus bas de feuillaison. À ce stade, certains individus sont totalement défeuillés 
alors que d’autres ne le sont que partiellement. Ces stades de feuillaison différents pour les 
individus d’A. tortilis implique la présence de feuilles à différents stades de 
développement. En effet, en saison sèche chaude, c’est la fin de la feuillaison pour la 
plupart des individus alors que sur certains de nouvelles feuilles se mettent en place. La 
formation des feuilles obéit à une variabilité entre les individus et  à l’échelle d’un même 
individu. Ces résultats concordent avec ceux de WILLIAMS et al. (1997) qui observent le 
même comportement chez des semi-sempervirents dans la savane australienne. Pour les 
espèces partiellement défeuillées, il montre la présence simultanée de feuilles jeunes et de 
feuilles âgées. Ce type particulier de variabilité a aussi été décrit au niveau d’une 
population d’A. tortilis de la mare d’Oursi en Haute Volta (PIOT et al., 1980). 
3. Contribution de l’étude dans l’« Opération Acacia » : 
mécanismes développés en condition de déficit hydrique 
Nous rappelons que l’étude de la feuillaison entreprise entre dans le cadre de l’ 
« Opération Acacia » dont le but est d’étudier le fonctionnement hydrique d’A. tortilis et de 
préciser l’impact d’un déficit hydrique. Des études de fonctionnement (potentiel hydrique, 
conductance stomatique et transpiration foliaire) ont été effectuées sur les mêmes individus 
qui ont fait l’objet d’un suivi quantitatif de la feuillaison. Les résultats obtenus montrent 
que le flux transpiratoire global d’A. tortilis présente un déficit de 30 % environ au cours 
de l’année déficitaire (DIAGNE, 2000). Ce déficit est sensiblement du même ordre de 
grandeur que la réduction de surface foliaire verte (1/3 environ). La réduction de la surface 
foliaire constitue donc, parmi tous les paramètres de fonctionnement hydrique foliaire 
mesurés dans le cadre de nos études, le seul paramètre qui explique la réduction globale 
des pertes en eau d’A. tortilis en condition de déficit hydrique. C’est dire l’importance 
capitale de la surface foliaire dans les mécanismes de régulation face au déficit hydrique. 
Par ailleurs, la comparaison des résultats expérimentaux observés entre deux 
situations favorables ou non en fonction de la disponibilité de l’eau en surface permet de 
faire un certain nombre de constats. 
D’une part, le comportement dynamique consistant à réduire sa surface foliaire en 
condition de déficit hydrique fait d’A. tortilis une espèce aridoactive. Ces résultats ne sont 
pas en accord avec ceux de AKPO (1997) qui ont porté sur 5 mois et qui ont conclu à une 
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aridopassivité. Cette durée d’étude semble courte pour permettre de conclure à un caractère 
aridoactif ou aridopassif.  
D’autre part, à l’échelle annuelle, la feuillaison d’A. tortilis dans notre site d’étude 
détermine des périodes d’activité qui coïncident avec celles de moindre demande 
évaporative, ce qui pourrait être considéré comme un caractère adaptatif. Il s’agit d’un 
caractère d’esquive selon VARTANIAN & LEMEE (1984). Cette esquive traduit une certaine 
adaptation de plusieurs espèces végétales des zones désertiques et méditerranéennes 
(KOZLOWSKI, 1976). Cependant, en Tunisie (climat méditerranéen), la période active de 
phénologie d’A. tortilis se situe en été (comme dans le Sahel) or pour de tels climats, l’été 
est sec (GROUZIS et al., 1997). De plus, dans le Negev, le rythme phénologique n’est pas 
aussi « adapté » aux conditions climatiques locales et montre plutôt une synchronisation 
avec les conditions climatiques sahéliennes (HALEVY & ORSHAN, 1973) ce qui fait penser 
à un rythme endogène lié à son origine africaine. 
D’un point de vue fonctionnel, la plasticité de la surface foliaire constitue un 
important moyen par lequel les végétaux sous condition de stress hydrique régulent leur 
consommation en eau (BLUM, 1996). Le maintien cependant d’une feuillaison même faible 
en saison sèche, alors que les réserves hydriques de surface ne sont plus utilisables par la 
plante, suppose une transpiration permanente. Or, si la plante n’avait pas accès à une 
source d’eau, elle se serait vite desséchée. En saison sèche, la réserve hydrique de surface 
présente des valeurs inférieures à celles du PF 4,2 ; ce qui montre que l’eau en surface 
n’est pas utilisable par les plantes. Un profil hydrique établi jusqu’à la nappe phréatique 
indique aussi que la tranche de sol intermédiaire n’est également pas utilisable par les 
plantes (absence de nappe perchée). Or la disponibilité en eau du sol est le principal facteur 
qui détermine la phénologie des arbres de la forêt sèche tropicale (BORCHERT, 1994). La 
seule source d’eau possible est alors celle de la nappe phréatique (située à environ 35 m). 
Des racines vivantes d’A. tortilis récoltées au voisinage de la nappe confortent cette 
hypothèse du prélèvement hydrique profond d’A. tortilis. D’autre part, DO et al. (1998) 
notent chez ce dernier une contribution majeure du pivot racinaire à l’alimentation 
hydrique lorsque les réserves hydriques de surface sont épuisées. Cette hypothèse du 
prélèvement hydrique profond d’A. tortilis est en accord avec celle de SARMIENTO & 
MONASTERIO (1983) qui constatent chez les semi-sempervirents l’aptitude des racines à 
atteindre l’eau en profondeur au voisinage de la nappe. Le caractère semi-sempervirent 
d’une plante confère à cette dernière un appareil photosynthétique déjà actif une fois que 
les conditions favorables de la saison pluvieuse s’installent (DE BIE et al., 1998). 
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 CONCLUSION ET RECOMMANDATIONS 
Au terme de l’étude, les résultats obtenus nous permettent de classer A. tortilis 
comme une espèce adaptée aux milieux semi-arides de par son caractère semi-
simpervirent, l’étude qualitative et quantitative de sa feuillaison, en condition normale et 
déficitaire du point de vue hydrique, nous a fourni certaines indications au niveau du 
comportement foliaire face au déficit hydrique. 
À l’échelle annuelle, A. tortilis présente un caractère d’esquive. En effet, au niveau 
du houppier, la pleine feuillaison se déroule pendant les périodes de l’année les plus 
favorables du point de vue hydrique. À l’échelle du faisceau moyen de référence, la surface 
foliaire maximale coïncide toujours avec la période de recharge des réserves hydriques de 
surface, c’est à dire la saison pluvieuse. Il s’agit d’un caractère d’adaptation assez 
important pour une zone semi-aride comme le Ferlo où les arbres doivent pouvoir profiter 
des conditions hydriques favorables pour effectuer une fixation carbonée intense même en 
dépit de la transpiration qui doit aussi être élevée, sans toutefois occasionner des 
dommages du fait de la reconstitution des réserves hydriques de surface. 
À l’échelle interannuelle, A. tortilis présente un caractère arido-actif. En effet, à 
l’échelle du houppier, même si l’initiation de la feuillaison n’est pas déclenchée par les 
pluies, sa poursuite quant à elle en est fortement dépendante. C’est ainsi que la pleine 
feuillaison commence avec la saison pluvieuse et sa durée est d’autant plus réduite que 
l’année reçoit moins de précipitations. Elle se traduit, sur le faisceau moyen de référence, 
par une réduction de la surface foliaire verte et du nombre de feuilles. Deux phénomènes 
expliquent la réduction de la surface foliaire d’A. tortilis : 
— d’une part, une formation moins importante de nouvelles unités de croissance 
feuillées en année déficitaire en comparaison de celles formées en année 
favorable ; 
— d’autre part, une feuillaison significativement moins intense sur les nouvelles 
unités de croissances mises en place en année déficitaire (en comparaison à 
leurs homologues apparues en année favorable). 
Les résultats obtenus doivent être considérés comme des ordres de grandeur, 
notamment en ses aspects quantitatifs. Nous avons en effet travaillé à l’échelle d’un 
faisceau moyen de référence. Bien que ce procédé ne nous donne pas la surface foliaire 
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globale du houppier, il nous permet cependant d’apprécier chez A. tortilis la réaction face 
au déficit hydrique par une variation proportionnelle de sa feuillaison. 
Le niveau de déficit pluviométrique dans le cadre de l’étude est de 19 % par rapport 
à la pluviométrie moyenne interannuelle de la zone observée sur une série de 30 ans. La 
surface foliaire unitaire ne présente pas de variations significatives. Le seuil de déficit 
atteint ne serait pas maximum pour déclencher une réponse à l’échelle de la feuille et de 
l’unité de croissance. D’autre part, une longue série d’années déficitaires ou d’années 
favorables peut être à l’origine d’un effet marquant sur ces paramètres. Certains aspects 
importants méritent alors d’être abordés à savoir : 
— la simulation d’un niveau de déficit hydrique plus sévère ; 
— l’effet de la sommation de plusieurs saisons pluvieuses consécutives sur la 
feuillaison ; 
— l’effet de la qualité d’une saison pluvieuse sur l’échelle saisonnière et au-delà. 
Même si une durée d’étude de 5 ans a été appliquée pour les aspects qualitatifs de la 
feuillaison, ce qui est rare, la durée d’étude de 2 ans pour les aspects quantitatifs semble 
courte. 
Dans les conditions de ce déficit, il se pourrait qu’il y ait eu une in réaction quant à la 
durée de vie d’une feuille. Nous n’avons cependant pas abordé spécifiquement cet aspect. 
Cela nécessite de poursuivre l’étude architecturale entreprise en effectuant notamment un 
suivi individuel des feuilles.  
Certains mécanismes tels que les changements anatomiques par épaississement des 
couches de parenchyme palissadique et la réduction de la taille des cellules de la feuille y 
compris un système vasculaire plus dense (FAHN, 1964) sont notés en condition de déficit 
hydrique chez certaines espèces végétales. Il est probable alors que le déficit hydrique 
induise des caractéristiques xéromorphiques similaires chez A. tortilis. Dans notre cas, une 
analyse complémentaire intégrant une étude anatomique des feuilles pourrait permettre de 
mettre en évidence de façon plus exhaustive tous les mécanismes développés par A. tortilis 
en condition de déficit hydrique. 
Enfin, les études menées sur A. tortilis pourraient être étendues aux autres espèces de 
la zone. En effet, A. tortilis est considéré comme un type fonctionnel d’espèce sur la base 
des ses caractéristiques écophysiologiques. 
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 ANNEXES 
 
Annexe I. Désignation et caractéristiques du matériel météorologique. 
 
APPAREIL 
CAPTEUR 
MARQUE 
RÉFÉRENCE 
GAMME  
DE MESURE 
PRÉCISION 
Micrologger 
(centrale 
d’acquisition) 
CAMPBELL 21  
(40 KRAM) N° S/N 
8384-6145-6336-
6147 
  
Température 
ambiante 
CAMPBELL SKH 
103 
-40 à +60 °C +/- 0,4 °C de –33 à 
+48 °C 
+/- 0,2 °C typique 
Humidité relative CAMPBELL SKH 
103 
0 à 100 % +/- 1 % typique 
+/- 4 % max 
Température du sol à 
0,5 m 
CAMPBELL 105T -78 °C à +100 °C 0,4 % 
Température du sol à 
1 m 
CAMPBELL 105T -78 °C à +100 °C 0,4 % 
Température du sol à 
1,5 m 
CAMPBELL 105T -78 °C à +100 °C 0,4 % 
Rayonnement global LI-COR LI200 280 à 2800 nm +/-3 % typique 
+/- 5 % max 
Anémomètre VECTOR 
INSTRUMENT 
A100R3 
0,6 à 75 m/s +/- 1 % 
Pluviomètre CAMPBELL 
ARG100 
Min : 0,199 mm 4 % (H25 mm/h) 
8 % (H133 mm/h) 
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Annexe II. Tableau récapitulatif des traitements de données météorologiques. 
 
Paramètres 
 
Symboles TYPE DE TRAITEMENT 
Fichiers mensuels de 
données horaires 
 
 
Fichiers mensuels de 
données journalières 
 
 Température minimale de 
l’air 
Ta. min - Minima 1 pt / 288 
mesures 
Température maximale de 
l’air 
Ta. max - Maxima 1 pt/288 
mesures 
Température moyenne de 
l’air 
Ta. moy Moyenne 12 mesures 
par h (ttes les 5 mn) 
Moyenne 288 
mesures 
Température moyenne du sol  
à 0,5 m 
Ts1 1 mesure par heure Moyenne 24 mesures 
Température moyenne du sol 
à 1 m 
Ts2 1 mesure par heure Moyenne 24 mesures 
Température moyenne du sol 
à 1,5 m 
Ts3 1 mesure par heure Moyenne 24 mesures 
Humidité relative minimale 
de l’air 
HR min - Minima 1 pt/288 
mesures 
Humidité relative maximale 
de l’air 
HR max - Maxima 1 pt/288 
mesures 
Humidité relative moyenne 
de l’air 
HR moy Moyenne 12 mesures 
par h (ttes les 5 mn) 
Moyenne 288 
mesures 
Rayonnement global moyen Rg Moyenne 12 mesures 
par h (ttes les 5 mn) 
Intégration 24 pts 
moyens horaires 
Vitesse du vent V Mesure cumul horaire 
rapporté au temps 
Moyenne 24 mesures 
Précipitations incidentes Pi Mesure cumul horaire Somme 24 mesures 
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Annexe III. Tableau d’analyse de covariance : comparaison des droites de régression de k échantillons (SCHERRER, 1984). 
 
NATURE DE LA 
VARIATION 
CALCULS PRÉLIMINAIRES ERREURS RÉSIDUELLES DEGRÉ DE 
LIBERTÉ () 
VARIANCES 
RÉSIDUELLES 
Échantillon 1 (n1-1) S2,x1 , (n1-1) Sxy1, (n1-1) S2,y1  SCEE1 =  (y-Ŷ1) n1-2 S2,e1 = 
SCEE1
n1-2
  
Échantillon 2 (n1-1) S2,xj , (n1-1) Sxy1, (n1-1) S2,yj  SCEEj =  (y- Ŷj) nj-2 S2,ej = 
SCEEj
nj-2
  
Échantillon 3 (n1-1) S2,xk , (n1-1) Sxy1, (n1-1) S2,yk  SCEEk =  (y- Ŷk) nk-2 S2,ek = 
SCEEk
nk-2
  
k droites différentes  SCEET =  SCEEj  (nj-2) 
S2,et = 
SCEET
n-2k
  
k droites parallèles   
SCEEDP = C-
B
2
A
  
n-k-1 
S2,eDP = 
SCEEDP
n-k-1
  
Différence de pentes  SCEEVP = SCEEDP-SCEET k-1 
S2,eVP = 
SCEEVP
k-1
  
Une seule droite commune (n-1) S2,x , (n1-1) Sxy, (n-1) S2,y  SCEEC =  (y-Ŷ)
2
 n-2 
S2,eC = 
SCEEC
n-2
  
Différence de position  SCEEVOO = SCEEC-SCEEDP k-1 S2,eVOO = 
SCEEVOO
k-1
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Annexe IV. Tableau récapitulatif des règles de décision relatives à une analyse de covariance pour comparer les pentes et les ordonnés à l’origine 
de k droites de régression (SCHERRER, 1984). 
 
HYPOTHÈSE 
PRINCIPALE 
HYPOTHÈSE 
ALTERNATIVE 
REJET DE Ho SI LECTURE DE LA 
VALEUR CRITIQUE 
REMARQUE 
Ho : 1 = j = k 
Pentes égales 
H1 : tous les  ne sont pas 
égaux 
FVP ≥ F F se lit dans la table de 
FISCHER-SNEDECOR pour 
1 = k-1 et 2 = k-1 degrés 
de liberté 
FVP = 
S2,e VP
S2,e DP
  
 
Ho : 1 =j = k 
Positions identiques 
H1 : toutes les ordonnées à 
l’origine ne sont pas 
identiques 
FVOO ≥ F F se lit dans la table VI 
pour 1 = k-1 et 2 = k-1 
degrés de liberté 
FVOO = 
S2,e VOO
S2,e DP
  
Le test FVOO ne peut être 
réalisé que si FVP  F 
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 INDEX 
Acacia 
tortilis, iii, vi, vii, viii, 1, 2, 3, 4, 5, 6, 
7, 15, 16, 17, 70, 72, 77, 78, 79, 80, 
81, 82, 84, 85 
bioclimats, 2 
démographie 
foliaire, vi, vii, 42 
faisceau, vi, 9, 10, 19, 20, 22, 24, 27, 28, 
29, 42, 43, 44, 45, 46, 53, 54, 55, 57, 
63, 64, 65, 66, 68, 70, 74, 75, 82, 83, 
84, 85, 86 
Ferlo, vi, viii, 10, 11, 12, 14, 15, 68, 71, 
74, 77, 78, 79, 80, 81, 82, 85 
feuillaison, vi, vii, 1, 2, 4, 8, 21, 22, 24, 
25, 26, 27, 31, 38, 39, 40, 41, 46, 47, 
48, 50, 51, 52, 53, 54, 55, 63, 65, 67, 
68, 69, 70, 71, 72, 73, 74, 75, 83, 84, 
85, 87 
feuille, 1, 2, 18, 23, 24, 46, 49, 51, 52, 57, 
70, 75, 82 
houppier, vi, 19, 20, 21, 22, 67, 68, 74, 
75 
hydrique, vi, vii, 1, 2, 14, 20, 30, 31, 36, 
37, 47, 48, 55, 58, 60, 61, 63, 68, 69, 
72, 73, 74, 75, 78, 79, 84, 85 
pluie, 35, 38, 40, 53, 54, 70, 87 
pluies, vi, 1, 11, 12, 14, 23, 31, 32, 34, 
35, 38, 39, 41, 43, 46, 55, 65, 67, 69, 
70, 74, 85 
pluviosité, 2, 15, 31, 35, 37, 87 
précipitations, vi, 2, 29, 30, 35, 36, 38, 
39, 67, 74, 78 
Sénégal, vi, 2, 6, 7, 10, 23, 77, 78, 79, 80, 
82, 85, 87 
surface 
transpirante, vi, vii, 1, 2, 10, 14, 18, 19, 
20, 24, 28, 29, 31, 38, 50, 52, 54, 56, 
57, 58, 59, 60, 61, 62, 63, 64, 65, 66, 
67, 68, 69, 70, 71, 72, 73, 74, 75, 84, 
86, 87 
surface foliaire 
unitaire, vi, vii, 1, 2, 10, 18, 19, 20, 24, 
28, 29, 56, 57, 58, 59, 60, 61, 62, 63, 
64, 65, 66, 67, 68, 69, 70, 72, 73, 74, 
75, 84, 86, 87 
unité de croissance, vi, vii, 8, 18, 22, 23, 
24, 27, 29, 42, 43, 44, 47, 53, 57, 63, 
75, 83, 84 
unités de croissance, vi, 8, 10, 19, 20, 22, 
23, 24, 25, 27, 28, 29, 42, 43, 44, 45, 
46, 47, 48, 49, 50, 51, 52, 53, 54, 55, 
57, 59, 60, 61, 62, 63, 64, 68, 74, 83, 
84, 85, 86, 87 
xérophile, 1 
 
 
